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vorliegenden Untersuchung behandelten Fragen haben 

zum biogenetischen Grundgesetz. Da an diesem Gesetz 

ik getbt worden ist, so kénnte es nutzlos erscheinen es noch 

everade wegen dieser Kritik, welche fast 

\nnahme der irrttimlichsten Satze HAECKELs aufgebaut ist, sind 

des biogenetischen Grundgesetzes auch gegenwartig noch ganz 


influssen das Denken in hGherem Grade, als das im Gesetz 


igenschaft, dass s 


ren fliessen, einzeln nicht bestehen konnen un 
iches System bilden. Allein die modernen Forscher 
vereinzelt oder zusammen mit fremdartigen Kon 
ffen neue Widerspruche und Irrtumer auf der basis 
die das biogenetische Grundgesetz verneinen, 
die einen Satze HAECKELS annehinen und die 


Kritiker, 


schieben, ohne zu beachten, dass die ersteren 


‘ren kOnnen, vereinigen die positiven Reforma- 


Unvereinbare, d. h. nehmen alle Behauptungen 
erganzen sie durch fremde Konstruktionen, ohne zu _ be- 


die anderen einander widersprechen und zusammen 


merken, di 
nicht existieren konnen. So erkennt man gegenwartig gern die Palingenesen, 
ganz unbe 


Canogenesen und Phylembryogenesen an und stellt gleichzeiti; 


y 
unter Phylogenese stets die 


fangen die Behauptung auf, di WII 


ider folgender Ontogenesen verstehen mussen‘ 
‘klektizismus der modernen Anschauungen, dank dem gegenwartig 


rtumer HAECKELS lebendig sind, 


ufmerksamkeit. Die Einsicht in seine Irrtumer lehrt 


macht das biogenetische Grundgesetz 


Forscher erkennen, sowohl die seiner Anhanger, 


uns der Notwendigkeit die Ansichten 


MOGENETISCHE GRUNDGESETZ. 


das biogenetische Grundgesetz an 
zu stehen. Zu seinen Gunsten sprechen gleich 


Phylogenie und der 


und ist gegenwartig schon 


die biologische Chemie 
dass dieses ,,Ge 
lacht und abgeschlossen hat, welche fur jedes Naturgesetz ideal erscheint: 


1us einer empirischen Verallgemeinerung, fur die man es zu HAECKELS Zeiten 


G4. 
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direkte Beziel 
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hielt, ist es zu einem deduktiven Gesetze geworden, das der Evolutionstheorie 
unterworfen ist. Es ist wahr, dass der Verfasser dieser Deduktion SepGwik 
(1910) auf diese Weise das biogenetische Grundgesetz eher zu komproniit 
tieren, als zu bestatigen gedachte, fur uns jedoch ware die Deduktion eine 
Bestatigung, denn thretwegen wird die Anerkennung des ,,Gesetzes‘‘ cebenso 
obligatorisch, wie die \nerkennung der Evolution. 

Allein zugleich mit der absoluten Anerkennung existieren auch die absolut 
Verneinung des biogenetischen Grundgesetzes und alle moglichen vermitteln 
den Ansichten zwischen den beiden [Extremen, 

Wie wir fernerhin sehen werden, so schreiten alle jene Bestatigungen und 
Widerlegungen des biogenetischen Grundgesetzes mit wenigen Ausnahmen 
(W. Hits, GarstTanG) aus den Grenzen jenes Ideenkreises nicht heraus, die 
durch Mecket und K. E. von BAER gezogen worden waren und teilweise 
durch HAECKEL selbst wiederholt wurden. 

Wenn aber mehr als hundert Jahre zur Bestatigung der Richtigkeit des 
,(aesetzes’’ ein und dieselben Tatsachen angefuhrt werden und wenn im Ver 
laufe desselben Zeitraumes ein und dieselben Widerlegungen erhoben werden, 
so ist das ein Beweis daftir, dass die Ursache des Streites nicht in den 
mangelnden Tatsachen liegt, sondern in der Konstruktion des ,,Gesetzes und 
im gegenseitigen Missverstehen. Um die Quelle des Missverstandnisses aut 
zudecken, um die Konstruktion des biogenetischen Grundgesetzes zu _ver- 
stehen, und um es richtig zu werten, muss man die der Schaffung des ,,Ge 
setzes‘* vorhergehende Epoche kennen. Ungeachtet dessen, dass thr fast alle 
Forscher mehr oder weniger Aufmerksamkeit schenkten, wird sie zu Gunsten 
des ,,G4esetzes nicht genug gewurdigt und man lasst ganz ausser acht, dass 
fur unsere Zeit diese Epoche ein lebhaftes Interesse hat. Doch brauchen wir 
uns in die Geschichte des biogenetischen Grundgesetzes nicht sehr zu vertiefen, 
sondern beschranken uns nur auf eine Analyse der am meisten charak 
teristischen Stromung der wissenschaftlichen Forschung und jener, die noch 


nicht nach Gebuhr gewurdigt sind. 


I. DIE EVOLUTION DES WISSENSCHAFTLICHEN DEN 
KENS VOR DER SCHAFFUNG DES BIOGENETISCHEN 
GRUNDGESETZES. 


I. J. Mecket (1821) ist der erste Evolutionist, der uns den Pfad zu 


historischen Auffassung der Entwicklung gewiesen hat. Gewohnlich werden 


seine Ansichten als sehr naiv und unbedeutend an Gehalt dargestellt. jedoch 
stehen sie ihrem Gehalte nach nicht niedriger, als die Ansichten der Forscher 
des zwanzigsten Jahrhunderts; ausserdem ist es unmoglich ohne Kenntnis 


Meckels die Entwicklung der ontogenetischen Forschung zu verstehen und ein 
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richtiges Kriterium zu ihrer Wurdigung zu gewinnen. Daher haben MECKELs 
\nschauungen fur uns ein lebhaftes Interesse und erfordern unsere ganze 
\ufmerksamkeit. 

MeEcKEL stand schon ganz bewusst auf dem evolutionistischen Standpunkte. 
Ir war der Ansicht, dass die Mannigfaltigkeit der Organismen sich teilweise 
durch Einwirkung mechanischer und physicher Faktoren und durch den Ge- 
brauch der Organe erklaren lasse: er erkannte die Lehre LAMARCKs an und 
ausserte sich uber dieselbe sehr anerkennend. 

MeEcKEL war der Ansicht, dass eine grosse Bedeutung fur die Entstehung 
der Mannigfaltigkeit der Organismen ,,das der organischen Natur eigene 
Streben hat, sich allmahlich von den niederen Entwicklungsstufen aut hohere 
zu erheben.** 

Ausserdem nahm er die ,,spontane Erzeugung“ an und hielt sie ebenfalls 
fur eine der Ursachen der Entstehung der Mannigfaltigkeit der Organismen. 

MECKEL erkannte, dass in dem Bau aller Organismen und ihrer Organe 
zwei Gesetze in Kraft treten: 1) das Gesetz der Mannigfaltigkeit und 2) das 
Gesetz der Identitat. Beide Gesetze manifestieren sich in der Entwicklung der 
Organismen; fur uns hat gerade diese ihre Ausserung Interesse. 

1. ,Das Gesetz der Mannigtfaltigkeit’ (wie es in der Entwicklung des 
Organismus sich manifestiert). 

a) ,,Die Organismen sind desto einfacher, je naher sie dem Momente ihrer 
Entstehung stehen.* 

,,.Die verschiedenen Abschnitte des Korpers fliessen entweder zusammen, 
sind weniger stark von einander getrennt, als in spateren Perioden, oder fehlen 
ganz. Anfanglich findet sich auch bei den hochsten Wirbeltieren keine Spur 
eines vom Rumpfe verschiedenen Kopfes, dann ist dieser nicht durch einen 
zusammengezogenen Hals von dem ubrigen Stamme abgeschnurt... Auch die 
Zahl der Organe ist anfangs weit geringer.“ 

b) Eine Beschrankuny dieses Satzes entsteht indessen dadurch, dass ,,vor- 
iibergehend die meisten Organismen anfangs aus einer grosseren Zahl von 
Theilen bestehen als in spateren Lebensperioden.“ 

Zum Teil hangt diese Erscheinung von der Verschiedenheit ihres Verhalt- 
nisses zur Aussenwelt in fruhen und spaten Perioden ab. Hierin nun ist die 


vergangliche Anwesenheit einer grosseren Anzahl von Organen wahrend des 


Embryonalzustandes der hoheren Tiere grosstenteils begrundet, indem_ vor- 


handen sind 1) Verbindungsapparate mit dem Korper der Mutter; 2) Schutz- 
mittel wie Schalen; 3) Nahrungsbehalter und Organe zur Aufnahme von 
Nahrung; 4) Ausfursbehalter; 5) provisorische Atmungsorgane u. s. w. 

2. Das ,,Gesetz der Identitat oder Reduktion.* 

a) ,,Die Entwicklung des einzelnen Organismus geschieht nach denselben 
Gesetzen, wie die der ganzen Thierreihe geschieht; d. h. das hohere Thier 


durchlauft in seiner Entwicklung dem wesentlichen nach die unter ihm stehen- 
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den Stufen, wodurch also die periodischen und Klassenverschiedenheiten auf- 
einander zuruckgefuhrt werden.“ 

,Anfangs sind auch beim Embryo der hochsten Thiere alle Gehirntheile glatt, 
allmahlich falten sie sich an ihrer ausseren Flache in derselben Folge als in 
der Thierreihe, indem beim Embryo des Menschen wie bei den Fischen 
bleibend, erst das kleine Gehirn, darauf das grosse Ungleichheiten bekommt.“ 
,.. die Larven der ungeschwanzten (Amphibien) athmen erst durch aussere, 
dann durch innere Kiemen, bis endlich auch diese verschwinden, und _ blos 
die Lungenrespiration an ihre Stelle tritt. Sie durchlaufen daher erst die 


Bildungsstufe mehrerer Wurmer, dann die der Fische, um zuletzt sich zu 


der des Amphibiums zu erheben. Ebenso hat der Embryo der Hayfische und 


Rochen anfangs aussere Wurmkiemen.* 

Die Hoden liegen bei den Embryonen der hochsten Saugethiere, wie bei 
mehreren Saugethieren und allen unter ihnen stehenden Thieren in der Unter 
leibshohle.** 

menschliche Gebahrmutter durchlauft wenigstens einige DBildungs 
stufen dieses Organs in der Thierreihe, indem sie anfangs zweigehornt und 
von den Trompeten nicht deutlich geschieden ist.“* Die aussere Nase ragt 
auch beim menschlichen Embryo anfangs nicht hervor... 

Das aussere Ohr fehlt anfangs bei allen Embryonen, wie es schon bet 
mehreren Saugethieren, besonders den Cetaceen ganz verschwindet und tiefer 


abwarts nicht mehr vorkommt.. .“ 


Sogar diese geringe Anzahl Beispiele beweist, dass MECKEL sein ,,Identi 
tatsgesetz‘’ auf einem umfassenden und sorgfaltig analysierten Tatsachen 
material begrundet hat. 

Was Identitatsgesetz‘’ hat eine grosse Polemik hervorgerufen, die bald 
durch gutmutige, bald durch boshafte Ironie belebt war und, nach MEcCKELs 
Ausdruck, das Anathema von Seiten der Gegner hervorrief. Doch alle Ent- 
gegnungen erwiesen sich als_ ,bleierne Ein  solcher _ ,,bleierner 
Dolch‘* ist besonders interessant dadurch, dass er, wie wir sehen werden, auch 
im zwanzigsten Jahrhundert angewendet wurde. Wir lassen ihn hier folgen: 
Die Grunde sind..., dass schon in dem ersten Anfange oder Keime eines 
jeden Organismus die Grundvorzeichnung zu diesem Organismus im voll- 
kommnen Zustande, mithin auch die Anlage zu allen Teilen schon in ihm 
vom ersten Beginnen an enthalten ist‘. (FEILER 1820). Allein in der Tat 
bedeutet das nur, ,,dass, damit aus einem Keime ein bestimmter Organismus 
werden konne, dieser die dazu erforderlichen Anlagen haben musse: keines- 
wegs aber, dass er um die Stufe des vollkommenen Organismus, von dem er 
entsprang, wirklich zu erreichen, nicht niedrigere Bildungsstufen durchlaufen 
musse. Offenbar widersprechen einander beide Satze durchaus nicht...“ 


Da MEcKEL seine Ansichten uber die Evolution durchaus klar dargelegt 


4 


S. G. KRYZANOWSKY 


man ohne Beftirchtung sich zu irren sie teilweise auch in seine 
-ungen hineinlegen. 
te von Mercket anerkannte Evolutionsprinzip (das zu unserer 
\utogenese genannt wird) ,,das Identitatsgesetz‘’ und alle Beispiele ge 
folgende Schlussfolgerungen: 

Ientwicklungsstadien jedes Organismus haben eine verschie 
Bedeutung, d. h. die Entwicklung erscheint als historisch 
theit der Stadien. 

len kann die Evolution sich durch Hinzufugung 
\bschluss der Entwicklung verwirklichen. 
konnen die Entwicklungsstadien in manchen 
historischer Reihenfolge erscheinen, d. h. so, dass jedes Ent 
historischem Sinne im Vergleich mit dem vorhergehen 
um desselben Organismus als das neuere erscheint. 
.Gesetz der Mannigtaltigkeit lenkt die Aut 
lie Evolution auch in den frihen Entwicklungs 
rklichen kann, im Zusammenhang mit der Anpassungsfahig 
} 


nN 


yryonale Lebensbedingungen; daher erscheint sie 
hrankung der eben gezogenen Schlussfolgerungen. Wie wir 
diese Beschrankung als Prototyp der HAECKELschen 


anogenese, allein ohne die Mangel der letzteren. 
1 


BAER (1828) verhalt sich negativ gegen die Evolutionsidee. Er 


pottet Lamarcks Theorie in solchen Worten: ,,Man glaubte erweisen zu 


konnen, dass eine solche Umwandlung der verschiedenen Thierformen wirk 

lich historisch begrundet sey und erzahlte endlich ganz ernsthaft und im Ein 
sie aus einander entstanden waren. Nichts war leichter... 

lange Hals der Reiher rohrt daher, dass ihre Stammeltern diesen Theil 

iusstreckten, um Fische zu fangen. Die Jungen bekamen nun schon etwas 

1usgezogene Halse mit auf die Welt und cultivierten dieselbe Unari, die ihren 

Jachl en noch langere Halse gab, worauf denn zu hoffen ist, dass, wenn 

alt wird, der Hals der Reiher garnicht mehr zu messen 

seyn werde™ (200). Daher verhielt sich BAER durchaus ablehnend gegen das 

itatsgesetz MECKELS, in welcher die Evolutionsidee klar durchleuchtet, 

ther tragt seine Kritik dieser Verallgemeinerung einen nicht objektiven 

BAER widerlegt eigentlich nicht MECKEL, sondern einen imaginaren 

sehr naiven Gegner, dem er kategorische Behauptungen zuschreibt, welche 

MECKEL memals ausgesprochen hat. BAER widerlegt einen solchen Gegner 

der einen Einzelfall der Identitat als Gesetz bezeichnet, und der behauptet, als 

ob ausser diesem Einzelfalle es gar keine anderen Identitaten und Gesetz- 

massigkeiten gabe und nicht gaben konne. [hm entgegnend sieht BAER das 

Identitatsgesetz in seiner ganzen Ausdehnung nicht, d. h. er sieht nicht, dass 


dieses Gesetz von den Identitaten der Organismen in allen moglichen Be 
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ziehungen spricht und nicht nur in einer einzigen Beziehung; BAER sieht eben 
falls nicht das ,,Gesetz der Mannigfaltigkeit’’ und dessen zwei Manifestationen 
in der individuellen Enwicklung. Hier folgen einige seiner Einwendungen : 

1. mussen, wenn das zu untersuchende Gesetz begrindet ware, keine 
Zustande in der Ausbildung von bestimmten Thieren voribergehend vorkom 
men, die nur in hohern Thierformen bleibend sind. Von solchen Ueberein 
stimmungen lassen sich aber recht viele nachweisen. Freilich koOnnen wir sie 
nicht in der Entwicklungsgeschichte des Menschen finden, da wir keine 
hohere Organisation kennen. Allein schon die Saugethiere geben 
spiele genug. In allen sind in fruhester Zeit die Kiefern so kurz, wie sie in 
Menschen bleibend sind. Der Scheitelkamm entwickelt sich in den Thieren, 
die damit begabt sind sehr spat, dennoch fehlt er den hochsten Formen. Die 
Beispiele mehren sich aber, je mehr wir herabsteigen.“ ,,Das Hirn der Vogel 
ist in dem ersten Drittheile des Embryonenzustandes dem ‘r Sauge 
thiere viel ahnlicher, als im erwachsenen Zustande... 
einen wahren Schnabel, wie die Vogel, und vor dem 
einen so langen Darm, wie er - in einigen Formen von Saugethieren 
bleibend ist... Die Tausendfusse, die Milben und Hydrachniden haben, 
wenn sie aus dem Ei kriechen, nur drei Paar Fusse, wie die Insecten 
Metamorphose im ausgebildeten Zustande.“ 

In einigen von diesen Beispielen hat BAER eine sehr interessante Er 
scheinung beschrieben, welche viel spater von neuem entdeckt und ,,Neotonie“ 
,Epistase, ,Abbreviation™ u. s. w. genannt wurde und die zur Wideriegung 


des biogenetischen Grundgesetzes benutzt wurde. Diese Erscheinung wider 


legt zwar den angeblichen Gegner, nicht aber MECKEL: tatsachlich hat K. E 
VON BAER in der individuellen Entwicklung noch eine neue Ausserung des 
Identitatsgesetzes entdeckt, die MECKELs Beobachtung entgangen war. Hatte 
MeEcKEL diese Erscheinung gekannt, so hatte er sie den zahlreichen Ausser 
ungen dieses Gesetzes, die er schon beschrieben hatte, hinzugefiigt 

2. ,, soll ein Naturgesetz seyn, dass die Entwicklung des Individuums darin 
besteht, bleibende Thierformen niederer Ausbildung zu durchlaufen 
mussen in Embryonen keine Verhaltnisse vorkommen, die nicht wenigstens in 
einzelnen Thieren bleibend sind. Es gibt aber kein Thier, welches seinen 
Nahrungsstoff mit sich herumtruge, wie der Embryo den Dotter. Kein Thier 
hat einen heraushangenden Darmtheil, wie der Dottersack ist‘ 

Diese Einwendung, die an die Adresse des naiven Gegners gerichtet ist, 
ignoriert ,,das Gesetz der Mannigfaltigkeit’‘, und zwar den Punkt ,,b‘‘, der 
die Aufmerksamkeit auf die Wechselbeziehungen zwischen den Embryonen 
und der Umwelt richtet. 


3. ,,Jeder Embryo einer bestimmten Thierform, anstatt die anderen bestimm 


ten Formen zu durchlaufen, scheidet sich vielmehr von ihnen.‘‘ Diese Wider- 


legung begrundet sich auf der Beobachtung, dass ,,je weiter wir... in der 


it @ 
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Entwicklung zuruckgehen, um desto mehr finden wir auch in sehr _ ver- 
schiedenen Thieren eine Uebereinstimmung,” z. B. das Schwein und der Hund 
sind anfangs sehr ahnlich und haben ein kurzes menschliches Gesicht. Die 
Embryonen der Sauger, Vogel, Eidechsen und Schlangen und wahrscheinlich 
auch der Schildkroten... sind so ahnlich, dass man sie Ofters nur nach ihrer 
Grosse unterscheiden kann. 

Das ruft die Vorstellung hervor, als ob die Eier der Tiere in Beziehung 
auf die Form ganz gleich waren. Aber diese Vorstellung steht in einem ge- 
wissen Widerspruch zu anderen Bemerkungen BarErs. 1) ,,Die Eier der Sauge- 
thiere sind sehr verschieden nach ihrer Form und nach ihrer Beziehung 

mutterlichen Organismus“. 2) Der Embryo des Wirbeltieres ist schon 
gs ein Wirbeltier und hat zu keiner Zeit Ubereinstimmung mit einem 
wirbellosen Tiere. 

Is ist klar, dass diese Widerlegung jene Identitaten (Ahnlichkeiten) von 
denen MECKEL spricht nicht vermeidet: sie ist ein an Gehalt bereichertes 
Gesetz der Mannigfaltigkeit’’ (Punkt A). 

1. lm Grunde ist also nie der Embryo einer hoheren Thierform einer 
anderen Thierform gleich, sondern nur seinen E yo.""? 

Diese Behauptung ignoriert sowohl die Wirklichkeit, als auch das Ziel des 
Vergleichs. BAERS ganze erste Einwendung ist eine Widerlegung dieser Be- 
hauptung: er selbst findet eine Ahnlichkeit zwischen dem Darm der Kaul 
quappe und dem Darm der Saugetiere im erwachsenen Zustande, zwi- 


schen den Tausendfusslern, die aus dem Ei schlupfen, und den Insekten mit 


Metamorphose im erwachsenen Zustande u. s. w. MECKEL wusste sicher- 


lich, dass der nasenlose, ohrenlose  menschliche Embryo, der ein glattes Gehirn 
hat und haarlos ist, auch in dieser Beziehung den Embryonen anderer Sauge- 
iere ahnelt, aber ihn interessierte diese Ahnlichkeit (Identitat) nicht, sondern 
Ahnlichkeit mit den erwachsenen Tieren, und er hob gerade diese Ahnlich- 
keit hervor, weil sie beredter fiir die Evolution spricht, als jene Ahnlichkeit, 
auf welcher BAER besteht. 

Die beiden in den Entgegnungen 3 u. 4 angefuhrten Widersprtche hat 
BAER zugelassen aus dem Wunsche auch den Verdacht der Moglichkeit der 
Abstammung eines Organismus von einem andern zu vermeiden; da er nicht 
leugnen kann, dass ,,die am wenigsten ausgebildeten Thierformen einige Aehn- 
lichkeit mit den Embryonen hoherer Thierformen behalten“, so fugt er hinzu 

. diese Aehnlichkeit ist also, wenn unsere Darstellung begrundet ist, auf 
keine Weise das Bedingende der Entwicklungsgeschichte hoherer Thiere, son- 
dern nur eine Folge der Organisation der niedern.“* 

5. K. E. von Barr erkennt ,,als Gesetz der individuellen Entwicklung dass 
das Gemeinsame einer grosseren Thiergruppe sich fruher im Embryo bildet, 


als das Besondere.*‘ 


Baer, 
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Die Entwicklungsgeschichte des Individuums ist die Geschichte der 
wachsenden Individualitat in jeglicher Beziehung. Dieses allgemeinste Resultat 
ist freilich so einfach, dass es keines Beweises durch Beobachtung zu bediirfen, 
sondern a priori erkannt werden zu mussen scheint. Allein wir 
glauben, dass diese Einfachheit nur das Geprage der Wahrheit und eben des- 
halb auch Burge derselben ist“... In der Tat ,,der Embryo einer gewissen 
Thierform (ist) im Anfange nur ein unbestimmtes Wierbelthier, dann ein 
unbestimmter Vogel u. s. w.... Im Anfange ist es, wenn der Ricken sich 
schliesst, Wierbelthier, und nichts weiter. Indem es sich vom Dotter abschnirt, 
die Kiemenplatten verwachsen und der Harnsack hervortritt, zeigt es sich als 
Wierbelthier, das nicht frei im Wasser leben kann. Erst spater kann man nicht 
mehr zweifeln, dass man einen Vogel vor sich habe. Wahrend sich der Vogel- 
charakter... noch mehr ausbildet, verliert sich die Schwimmhaut und man 
erkennt einen Landvogel. Der Schnabel, die Ftisse gehen aus einer allgemeinen 
Form in eine besondere uber, der Kropf bildet sich aus... der Vogel erhalt 
den Charakter der Huhnervogel und endlich des Haushuhnes.‘‘ 

In dieser Verallgemeinerung ist die von MECKEL formulierte und ,,Gesetz 
der Mannigfaltigkeit’’ (namlich Punkt genannte Erscheinung besser 
formuliert und viel tiefer analysiert. Deshalb widerlegt es aber auch das 
Gesetz der Identitat’ nicht. 

Baers Gesetz imponiert zu unserer Zeit dadurch, dass es eine Verbindung 
zwischen der Reihenfolge der sich entwickelnden Organe und ihrer systema 
tischen Valenz herstellt. Allein, da niemand ausser BAER sein a priori formal- 
logisches Wesen beachtet hat, da gegenwartig die einen dieses Gesetz fur 
durchaus richtig und die anderen es fur durchaus unrichtig halten, so ist es 
hier am Platze bei BAERs Gesetze ausfthrlicher zu verweilen. 

Da die Systematik nur auf die Morphologie der erwachsenen Organismen 


begrundet war und ganzlich die Merkmale der Embryonen und Eier vernach 


lassigte, so musste die Beziehung zwischen Embryologie und Systematik gerade 


eine solche sein, wie sie BAERs Gesetz feststellte. Die Artmerkmale haben den 
klemnsten Umfang, doch sind sie reicher als die anderen an realem Gehalt; 
umgekehrt, die Merkmale der hoheren systematischen Kategorien sind um so 
armer an realem Gehalt, je allgemeiner diese Kategorien sind, d. h. die 
Familienmerkmale sind armer an realem Gehalt als die Gattungsmerkmale, die 
Merkmale der Ordnung sind armer als die Merkmale der Familien u. s. w. 
Wenn wir z. B., als Artmerkmal eines erwachsenen Saugetieres definitive 
Zahne von bestimmter Form wahlen, so heisst das, dass sie eine gewisse ganz 
bestimmte morphologische und histologische Differenzierung erreicht haben, 
dass die Tiere schon Milchzahne hatten, dass ihr Wechsel erfolgt ist und dass 
die Kiefern bestimmte Ausmasse erreicht haben u. s. w. Ein an Gehalt so 
reiches Artmerkmal kann nur nach dem Auftreten der anderen Merkmale 


erscheinen: unmoglich kann man es beim Embryo suchen. Es ist klar, wenn 
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lich die Ai d Gattungen (u. s. f.) nach den realen Merk 
~-hsener Tiere feststellen, so ist es unmoglich diese Merk- 
mbryonen autzufinden. Umgekehrt, jenes Merkmal, welches eine 


BR. Vertebrata charakterisiert, ist ausserst arm an realem Ge 


‘aktes Verhaltnis aus. In der Tat ist weder ein 


noch ein Embryo jemals ein_,,unbestimmtes Wirbeltier‘‘ 


Wirbelsaulenanlage des Vogels unterscheidet sich von dieser der 


‘yonen und aller anderen Tiere, sondern die angelegten Wirbel 


1 verschiedener Familien (Fische) unterscheiden sich unterein 
kte systematische Merkmal des Typt t fast des ganzen 
] 


sich dieses Merkmal sowohl bei aus 


jungen Embryonen finden (unbe 


gefunden 


Embryonen 


lasS unsere 


jen Merkmale, 


unser System logischer 


liese Logik nicht, und in jenen Fallen, wo dic 


Cottocomephoridae unterscheiden sich voneinander durch 
(bei Cottidae sind sie kleiner als bei Cottocomephoridae). 
Auge von geringerer Grosse“ ist ebenso abstrakt an realem Ge 
Typenmerkmale der Chordata: dieses Familienmerkmal 


immte morphologische Differenzierung, noch sogar eine be 


mte Augengrosse voraus es verlangt nur das Vorhandensein der Augen, 


wodurch auch der Unterschied in ihrer Grosse gegeben wird. Der Unterschied 


Augengrosse tritt in sehr frihen Entwicklungsstadien zu Tage: vom 


Embryo kénnen wir sagen, dass er zu Cottidae gehort, wenn er noch kein 


K nochenfisch 
] 


ist, kein unbestimmter Fisch und sogar kein Wirbeltier. Bart- 


faden und kleine Augen, die ftir Siluridae oder Cobitidae charakteristisch 


sind, erschein 


Ostariophysi, 


en friher, als man von den Larven sagen kann, dass sie zu 


Teleostei und Teleostomi gehoren. 
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cine zweite Verletzung des Systems erfolgte dadurch, dass ohne jede Folge 
richtigkeit viele rein embryonale Merkmale aufgenommen wurden, wodurch 


auch BAERs Gesetz verletzt wurde. Z. B. das Merkmal der ,.Amniota‘ 


scheint fruher als das Merkmal ,,letrapoda‘‘, doch musste 


Gesetz umgekehrt sein. Ein ,,unbestimmtes‘‘ Chordatier wird ausser 
Vorhandensein einer bestimmten Chorda durch das Vorhandensein eines be 
stimmten Mundes, Kiemenspaltens, Anus u. s. w. charakterisiert. Indessen hat 
der Fischembryo so lange er noch ein unbestimmtes Chordatier ist weder 
Mund, noch Anus, noch Kiemenspalten, besitzt aber schon das Gehirn der 
Wirbeltiere und ihre Augen. Die Artmerkmale vieler Chironomidae sind nur 
fur die Larven festgestellt, daher erscheinen bei ihnen diese Merkmale vo1 
len Gattungsmerkmalen der erwachsenen Tiere. 

In all den angefuhrten Falle wird BaAarErs Gesetz nur teilweise verlet 
Durch Einfuhrung einer immer grosseren und groésseren Anzahl von En 
bryonalmerkmalen in das angenommene System konnen wir das Anwendungs 


gebiet dieses Gesetzes immer mehr einschranken, Endlich kOnnen wir auch 


‘in solches System schaffen, bei dem Baers Gesetz zu existieren aufhort, 
d. h. man kann ein solches System schaffen, das ausschliesslich auf Em 
bryonalmerkmalen aufgebaut ist (und die Merkmale erwachsener 
Tiere unberucksichtigt lasst), wobei zuerst die Artmerkmale erscheinen und 
zuletzt die Typusmerkmale, oder ein solches System, wobei die Merkmale aller 
systematischen Kategorien fast gleichzeitig auftreten werden. Die Embryonen 
und [ier besitzen ihre spezifischen Merkmale und diese Merkmale taugen 
ebenfalls fur die Feststellung der Art- und Gattungsunterschiede, und sind 
ofters viel tauglicher, als die Merkmale der erwachsenen Tiere. 

Das Gesetz Baers kann man also bei einem nur auf den Merkmalen er 

wachsener Tiere aufgebauten System anwenden: dieses Gesetz erfasst die 
Kigenschaften nur dieses System allein. Aber ohne unsere Kenntnisse uber 
die Eigenschaften des sich entwickelnden Organismus zu _ bereichern, hat 
BAERS Gesetz eine grosse Bedeutung, denn es beachtet die Ordnung, in wel 
cher die Merkmale wahrend der Entwicklung angelegt werden und dadurch 
wird der Gedankengang der folgenden Forscher bestimmt. 
BAER bemiuhte sich durch all seine Verallgemeinerungen MEcKELs Gedan 
ken, dass die Entwicklung der Organismen einen heterogenen Stadienkomplex 
vorstellt (der ihre Evolution ausdruckt) zu widerlegen und wollte das Gegen 
teil beweisen namlich, dass die Entwicklung der Organismen die Gesamt 
heit homogener, im historischen Sinne gleichwertiger Stadien ist und dass sie 
daher ,,nicht das Produkt ihrer Geschichte ist“. Jede Verallgemeinerung 
BAERS musste durchaus diese antievolutionistische Idee ausdrucken. 

Doch ungeachtet der antievolutionistischen Tendenz, die zu den Wider- 
spruchen gefuhrt hatte, ungeachtet der Opposition gegen MrEcKELs Ansichten, 


wurde BAER in der Tat gegen seinen Wunsch der Fortsetzer von MECKELS 


es nach Barrs 
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Werk. BAER entwickelte weiter die Gesetze der ,,Identitat‘’’ und der ,,Mannig- 
faltigkeit‘’ und deren Satze, welche von MECKEL nur in allgemeiner Form 
angedeutet waren. Er bereicherte den Gehalt dieser Gesetze und hob die Iden- 
titaten hervor, die bedeutend spater von den Evolutionisten entdeckt und ver- 
standen wurden (Baers |. Entgegnung). 

Dank den Widersprtiichen, mit denen Baer viele seiner Verall- 
gemeinerungen begleitete und dank dem Bestreben den _ evolutionistischen 
Gehalt zu vermeiden, verstand man es nicht die richtigen Schliisse zu ziehen, 
und die folgende Epoche konnte nur, indem sie die Einschrankungen vergass, 
jene Satze ubertreiben, die auf unrichtigen Voraussetzungen aufgebaut waren. 
Es wurde angenommen, dass 

1) ,die Eier aller Tiere vollkommen identisch sind kleine Zellen mit 
Dotter, Keimblase und Keimfleck’ (AGAssiz 1856), 

2) ,,die Embryonen der verschiedenen Tiere gleichen einander umsomehr, je 
junger sie sind“ (AGassiz 1896, und MULLER 1846). 

) ,Jeder Embryo tragt anfangs nur den Typus, zu dem er gehort in sich 
erst spater entwickelt sich der Typus der Klasse, Familie u. s. w. 
MULLER 1844). 

Den letzteren Satz, d. h. BAERs Gesetz, versuchte AGAssiz vom funktionalen 
Standpunkt aus zu erklaren, wobei er sein a priori formal-logisches Wesen 
vergass. AGASSIZ nimmt an: ,,die Organe des Korpers werden gebildet in der 
Reihenfolge ihrer organischen Wichtigkeit: die wesentlichsten erscheinen 
immer zuerst.““ So z. B. die Organe des vegetativen Lebens, Darm u. s. w. 
erscheinen spater als die des animalen Lebens, Nervensystem, Skelett u. s. w. 


Daher gleichen Embryonen verschiedener Tiere einander umsomehr, je junger 


sie sind. ,,.Wenn die Bildung der Organe stattfindet in der ihrer Wichtigkeit 


entsprechenden Ordnung, so muss selbstverstandlich diese Reihenfolge ein 
Kriterium ihres verhaltnismassigen Werthes fur die Systematik sein. Die 
Eigentumlichkeiten, welche fruher erscheinen, soll man hoher werten, als die, 
welche spater erscheinen. Ein System um wahr und naturlich zu sein, muss 
mit der Aufeinanderfolge der Organe in der Entwicklung des Embryo uber- 
einstimmen.*‘ 

IV. F. MU (1864), der die Evolutionstheorie Darwins vollstandig 
ubernahm, fand sehr leicht die Armut an evolutionistischem Gehalt der Ver- 
allgemeinerungen BaArErRs heraus. Er war der Ansicht, dass die Reihenfolge des 
Auftretens der Organe wahrend der Entwicklung sich nicht durch ihren Wert 
fur das erwachsene Tier erklaren lasst. ,,.Man konnte den Satz von vornherein 
als unbeweisbar bezeichnen, da es unmoglich ist, sei es im Allgemeinen, sei 
es fur ein besonderes Tier, eine Reihenfolge der Wichtigkeit unter gleich 
unentbehrlichen Theilen festzustellen; was ist wichtiger, Lunge oder Herz? 
— Leber oder Niere — Arterie oder Vene* ,,Bei Polyphemus fand Lrypic 


schon wahrend der Furchung die erste Anlage des Darmrohrs. Bei M ysis bil- 
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det sich zuerst ein provisorischer Schwanz, bei Ligia eine madenformige 
Larvenhaut. Das einfache unpaare Auge entsteht fruher und ware also wich 
tiger als die zusammengesetzten paarigen. Die unwesentlichsten aller Organe 
waren die Geschlechtstheile, die wesentlichste EKigentumlichkeit aber lage in der 
bis auf’s Eierstocksei zuruckfuhrbaren Farbe.“‘ Auf das funktionelle Kriterium 
zur Erklarung der Abhangigkeit zwischen der Reihenfolge, in welcher die 
Organe erscheinen und ihrer systematischen Bedeutung verzichtend, ver- 
knupfte F. MULLER diese Reihenfolge mit der Evolution. 

Die oben angegebene erste und zweite Regel des von Agassiz (d. h. die 
empirischen Voraussetzungen der zweiten Widerlegung Baers), bedeuten, dass 
die Anfangsstufe der Entwicklung der Organismen (d. h. also das Ei) durch- 
aus nicht evolutionierte, die ubrigen Entwicklungsstufen aber desto weniger 
evolutionierten, je naher der Antfangsstufe sie sich befanden. In der Tat ge- 
stattet die Lehre Darwins die Erwartung, dass im Fortschritte der Entwick- 
lung die anfangs ahnlichen Formen immer weiter auseinandergehen. Dieses 
Auseinandergehen wird auf zweierlei Weise verwirklicht. 

1) ,Die Nachkommen gelangen also zu einem neuen Ziele... indem sie 
schon auf dem Wege zur elterlichen Form fruher oder spater abirren.. .“ 
In diesem Falle wird die Evolution dadurch verwirklicht, dass ein oder 
mehrere der letzten Entwicklungsstadien des elterlichen Organismus eingebusst 
und durch neue ersetzt werden. In diesem Falle ,,wird die Entwicklungs- 
geschichte der Nachkommen mit der ihrer Vorfahren nur bis zu dem Punkte 
zusammenfallen konnen, an dem ihre Wege sich scheiden.. .“ 

2) ,,Die Nachkommen erreichen das neue Ziel, indem sie zwar diesen Weg 
unbeirrt durchlaufen, aber dann statt stille zu stehen noch weiter schreiten.. .** 
d. h. die Evolution wird dadurch verwirklicht, dass am Ende der Entwicklung 
neue Stadien hinzutreten. 

In der kurzen Zeit weniger Wochen oder Monde fihren die wechselnden 
Formen der Embryonen oder Larven ein... mehr oder minder treues Bild 
der Wandlungen an uns voruber, durch welche die Art im Laufe ungezahlter 
Jahrtausende zu ihrem gegenwartigen Stande sich emporgeschwungen hat. 
Das einfachste Beispiel bietet die Entwicklung der Wurmrohren. Es giebt eine 
Art kleiner Wurmer, welche drei Paar bartige Kiemenfaden tragen und eines 
Deckels entbehren. Man hatte sie demnach zur Gattung Protula stellen mussen. 
Wenige Tage spater hatte sich einer der Kiemenfaden am Ende zu eimem 
keulenformigen Deckel verdickt.“* Jetzt erinnert das Tier an die Gattung Filo- 
grana (nur hat letztere zwei Deckelstiele). Endlich erscheint ein neues Paar 


Kiemenfaden; die Kieme, die den Deckelstiel tragt, verliert ihre Seitenfaden 


und der Wurm wird zur Serpula. 


Allein die Moglichkeiten der Evolution beschranken sich nicht auf die 
angegebenen beiden Wege. Ausser thnen weist F. MULLER noch auf folgende 


vier Wege hin. 
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‘ten kénnte man... behaupten, dass die Verschiedenheit um so 


Entwicklung zuruckgeht, und dass _ nicht 
. wo von zwei nahestehenden Arten die eine sich direkt entwickelt, 


-venzustande durchlauft, wie etwa der Flusskrebs 


hervorgehenden Garnelen. Man kann dassell 


\sseln und Amphipoden: bei den erwachsenen Thieren 


sliedmassen dieselbe: man kann beim 


ersten Anblick eines Cyr 


einer Dulichia, man kann selbst nach sorgfaltiger Untersuchung einer 
Scharenassel in Zweifel bleiben, ob man eine Assel oder einen Amphipoden 
h ] bei den ausschlupfenden Jungen ist die Zahl 
und geht man zuruck ins E1leben, so genugt der 


Krummung nach oben oder unten selbst die jungsten Embryonen 


Ordnungen zu unterscheiden.* 
In anderen Fallen gehen die Wege, die von gleichem Ausgangspunkte 
m Ziele fuhren, in Mitte der Entwicklung weit auseinander, wie 
Garnelen mit Naupliusbrut.* 
Endlich kommt es vor... dass die grosste Ahnlichkeit in die Mitte 
der Entwicklung as schlagendste Beispiel liefern Rankenfusser und 
Wurzelkrebse, mag m: nun die beiden Ordnungen miteinander oder die 
Glieder einer jeden unt vergleichen: aus ganz verschieden ablaufender 
gehen hervor, diese verwandlen sich in 
den Puppen werden wieder himmelweit 


konnen im Fortschritt der Evolution 
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Methode zur Bestimmung des relativen historischen Alters jeden Stadiums: 
es ist augenscheinlich, dass die vorhergehenden Entwicklungsstadien immer 
alter sein werden, als die nachfolgenden, das alteste ware immer das 
Stadium, das neueste das letzte Stadium. 

Doch da in Wirklichkeit die Evolution durch die Schopfung von Neuem in 
allen Entwicklungsstufen sich verwirklicht und da viele historische Ordnungen 
existieren, nicht nur allein die direkte (diese Ordnungen werden in den 
Punkten 3—5 angegeben, doch werden sie, wie auch die direkte Ordnung, von 
KF. MULLER nicht genannt), so tragt in Wirklichkeit die Entwicklung des 
Organismus in sich keine Methode zur Bestimmung des _ historischen 
Alters der Entwicklungsstadien; nur durch Vergleich und die Erforschung det 
morphologischen Wechselbeziehungen lasst sich das historische Alter jeden 
Stadiums bestimmen und die historische Reihenfolge feststellen: es ist augen 
scheinlich, dass die Reihenfolge, nicht die Methode zum Eindringen in das 
historische Wesen der Entwicklung ist, sondern sie ist das Endresultat 
der historischen Forschung. Daher, wenn der Forscher sich von der historischen 
Perspektive hinreissen lasst, die durch die direkte Reihenfolge dargestellt wird, 
und diese Reihenfolge auf die Entwicklung aller Organe und Organismen zu 
ubertragen wtnscht (d. h. wenn er annimmt, dass nur die direkte Reihe 
existiere), in Wirklichkeit aber auf irgend eine andere Reihenfolge stosst, 
von welcher er vorher nichts wissen konnte, so wird er zu einem Irrschluss 
kommen, das Neue fur alt, das Alte fur neu halten: einem solchen Forscher 
erscheint die Entwicklung als falsifiziert. Gerade in diesem Sinne spricht 
F. von ,,Falsifikationen’’. Die ,,Falsifikationen’“’ an und fur sich 
interessieren F. MULLER wenig, er gibt nicht ihr System (im Grunde genom 
men ist ihr System in den Punkten 3—5 gegeben), doch ihn interessiert, dass 
die ,,Falsifikationen** dank der Anpassungsfahigkeit der Embryonen und Lar 
ven an die [xistenzbedingungen als Resultat des Kampfes ums Dasein 
entstanden sind und dieser Ausserung des Kampfes ums Dasein schenkt er 


seine Aufmerksamkeit. Doch ware es ein Irrtum anzunehmen, dass die ,,Falsi 


fikationen‘*’ dasselbe bedeuten, was die embryonale Anpassung. Das Wort 


,.Falsifikation™ lenkt die Aufmerksamkeit nur auf jene temporaren (histo 
rischen) Beziehungen, in denen die embryonalen Anpassungen mit anderen 
Organen sich wahrend der individuellen Entwicklung befinden konnen: jene 
embryonalen Anpassungen, welche durch direkte Reihenfolge ihren Ausdruck 
finden, tragen keine ,,Falsifikation’ in die Entwicklung: ,,Falsifikationen* 
werden nur durch jene embryonalen Anpassungen hereingebracht, die in Be 
ziehungen zu anderen Organen stehen, die durch verschiedene andere Reihen 
folgen, nicht aber durch direkte, ihren Ausdruck finden. Diese temporaren 
Beziehungen, welche die embryonale Anpassung zur ,,Falsifikation*’ machen, 
konnen sich im Laufe der Evolution verandern und durch den Verlust einiger 
Entwicklungsstadien in die direkte Reihentolge verwandeln: in solchem Fa 
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ist die Geschichte des Organismus ,,verwischt’‘; doch wird sie nicht __,falsi- 
fiziert’’ sein. Es ist klar, dass das Wort ,,Falsifikation™ nur eine Warnung 
ist eine falsche Methode anzuwenden: Es erhebt keinen Anspruch auf einen 
theoretischen Gehalt. Streicht man es und nennt man es nicht, so bleibt ohne 
dieses das ganze harmonische System der historischen Auffassung der Ent- 
wicklung, wie F. MUtLLer es entworfen, ohne Veranderung und _ verliert 
nichts an Gehalt. Alles das ist wichtig zu beachten um kunftig die Bedeutung 
von Canogenesen zu bewerten. 

Aus all dem Gesagten lasst sich folgern: 

a) Die Evolution wird auf dem Wege des Schaffens von Neuem auf einer 

Entwicklungsstufe (nicht aber auf dem Wege der Zufugung von 
Neuem am Ende der Entwicklung) verwirklicht. 

b) Die alten Entwicklungsstadien konnen spurlos verschwinden, wodurch 
ein verfriihtes Auftreten spater erworbener Eigentumlichkeiten erreicht wird. 

c) Die Entwicklung des Organismus bietet in historischer Beziehung eine 
heterogene Gesamtheit der Stadien. 

d) Die Entwicklungsstadien erscheinen in direkter historischer Reihenfolge 
in den Fallen, wenn Evolution sich so verwirklicht, wie in den Punkten 1 u. 2 
angegeben ist. 

e) Die Entwicklungsstadien ordnen sich in einer anderen historischen 
Reihenfolge (d. h. nicht in direkter Ordnung) in jenen Fallen, wenn die 


Evolution so wie in den Punkten 3, 4 u. 5 angegeben ist (da MULLER keine 


+ 
] 


Termini fur diese Falle gegeben hat und sie, unerkannt bleibend, keinen Ein- 
fluss auf die ganze folgende Epoche ausgeubt haben, so werden wir sie hier 
nicht analysieren). 

Doch nicht diese originellen und neuen Gedanken F. MULLeERs haben die 
folgende Epoche beeinflusst, sondern jene Sympathie und ubertriebene Auf- 
merksamkeit fur die direkte Reihenfolge (d. h. fur die Evolution, die durch 
Hinzufugung von Neuem am Ende der Entwicklung verwirklicht wird), was 


F. MULLER selbst bewog von ,,Falsifikationen’’ zu sprechen. 


Il. DAS BIOGENETISCHE GRUNDGESETZ UND DIE 
SPEKULATIONEN DES WISSENSCHAFTLICHEN Gl 
DANKENS NACH AUFSTELLUNG DES BIOGENE- 
TISCHEN GRUNDGESETZES. 


4 


I. HAECKEL ubernahm die Sympathien F. MULLERs fur die direkte Reihen- 
folge, beachtete jedoch dessen Warnung nicht und wunschte diese Reihen- 
folge zu einer Methode zu erheben, mit deren Hilfe es modglich ware, die 
historische Bedeutung der Entwicklungsstadien zu bestimmen. Zu diesem 


Zwecke benannte er die direkte Reihenfolge zuerst Methode und spater bio- 


10 


16 
193¢ 
= 


REKAPITULATIONSPRINZIP UND ONTOGENESE 


genetisches Grundgesetz, welches er, wie folgt, formulierte: ,,die Keimesent- 
wicklung (Ontogenese) ist eine gedrangte und abgekurzte Wiederholung der 
Stammesentwicklung (Phylogenesis): und zwar ist die Wiederholung um so 
vollstandiger, je mehr durch bestandige Vererbung die urspriingliche Aus- 
zugsentwicklung (Palingenesis) beibehalten wird, um so unvollstandiger hin- 
gegen, je mehr durch verschiedene Anpassung die spatere Storungsentwicklung 
(Canogenesis) eingefuhrt wird.“ 

Dieses ,,Gesetz‘’ musste ein solches empirisches und historisches Materia! 
umfassen: 

1) die Embryonen der hoherstehenden Tiere ahneln den erwachsenen nie 
driger stehenden Tieren. 

2) Die Embryonen verschiedener Tiere sind einander desto ahnlicher, je 
junger sie sind. 

3) Die Eier aller Tiere sind ganz identisch. 

4) Die Entwicklung eines jeden Organismus stellt eine heterogene Gesamt- 
heit der Stadien vor. 


5) Die Evolution wird nur durch Hinzufugung neuer Stadien am Ende 
der Entwicklung verwirklicht: daher 

6) erscheinen die Entwicklungsstadien jedes Organismus in direkter histo 
rischer Reihenfolge. 

7) Ein Hinweis auf die Canogenese versucht, indem er die Aufmerksam 
keit darauf lenkt, dass die Embryonen sich dank ihrer Anpassungsfahigkeit 
an die embryonalen Lebensbedingungen verandern konnen, die Unmoglichkeit 
einer universalen Anwendung des Gesetzes zu rechtfertigen. 

Der 2. und der 3. Satz sind, wie ersichtlich unrichtige Satze von BAEr- 
Acassiz, die von F. MULLER widerlegt worden sind, die ubrigen Satze wieder- 
holen weniger gut das, was MecKets Lehre enthalt, die Originalsatze MUL- 
LERs fehlen hier. Obgleich HAECKEL, wie auch die anderen, dachte, dass er in 
der Canogenesen-Lehre alles wiederholt habe, was von F. MULLER uber die 
Falsifikationen gesagt war, so ist doch in der Tat, wie spater nachgewiesen 
werden wird, zwischen diesem und jenem nichts Gemeinsames. 


Allein, dieser Gehalt ist in der Formulierung des biogenetischen Grund- 


gesetzes nicht ersichtlich und man erhalt ihn auch durch Analyse dieser For- 


mel nicht. Im Gegenteil, eine Analyse dieser Formulierung und ihrer Begriffe, 
fuhrt zu einem ganz anderen originalen Gehalt, von dem spater die Rede sein 
wird. Diese Doppelsinnigkeit des Gehaltes des Harcketschen ,,Gesetzes"’, die 
auf einige Zeit ein vollstandiges Vergessen all seiner Vorganger bedingte, 
erzeugte ein gegenseitiges Nichtverstehen, das sich in der folgenden Epoche 
negativ auswirkte. 

II. Einer der ersten und originellsten Gegner des biogenetischen Grundge- 
setzes war W. His (1874). Ironisch sprach er von einem solchen ,,Natur- 


gesetz‘‘, das mit Falsifikationen manipuliere (d. h. mit den Canogenesen): 
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als ob es in der Natur Falsifikationen geben konne! Aber wahrend er es nicht 


verstand gegen die Canogenesen andere Argumente als die Ironie anzufuhren, 


hatte er fur die historische Auffassung der Entwicklung bessere Argumente. 
Er war der Ansicht, dass der Bau der Embryonen keine Vorstellung von dem 
Bau der ausgewachsenen Ahnen gebe: ,,Die Ahnlichkeit zwischen den alten 
einfachen Formen und den gegenwartigen embryonalen lasst sich sogar in 
dem Falle erfassen, wenn keine Verwandschaft unter ihnen besteht. Die 
stufenweise Entwicklung der tierischen Formen im Verlaufe der auf einander 
folgenden Generationen lasst sich teilweise als eine Folge der zunehmenden 
Dauer des Wuchses auffassen... Die Organismen, bei denen die anfanglichen 
Formen der Embryonen und die anfangliche Richtung (Anordnung) des 
Wachstums im Raume gleich waren, erleiden die gleiche typische Gliederung, 
und dank dem kann man sie als ,verwandte’ anerkennen.* 

So wie der Mensch, um auf einen hohen Berg zu steigen, erst einen Meter 
hoch steigen muss, dann zwei u. s. w., so muss auch der Organismus, um 
Mensch zu werden, unbedingt erst eine Reithe einfacherer morphologischer 
Zustande durchschreiten. Aber ebenso, wie das nicht bedeutet, dass der 
Mensch, der einen hohen Berg erstiegen hat, erst einen Berg von 1 m Hohe 
hatte ersteigen mussen, dann einen Berg von 2 m Hohe u. s. w., so bedeutet 
es auch nicht, dass der Mensch gewordene Organismus einstmals zu seinem 
Ahnen eine Zelle hatte, dann einen Wurm, dann einen Fisch u. s. w. Das 
bedeutet, dass die Entwicklung des Organismus sich im historischen Sinne 
als eine homogene Gesamtheit der Stadien betrachten lasst, d. h. dass alle Ent- 
wicklungsstufen das gleiche historische Alter haben. Dieser Gesichtspunkt ist 
kein evolutionistischer, wenn man ihn auf die ganze Entwicklung ausdehnt. 
Allein, ,,bei den Nachkommen gemeinsamer Ahnen konnen die anfanglichen 
Formen des Embryos und die raumliche anfangliche Verteilung 
des Wachstums sich verandern”. Offenbar werden alle Entwick- 
lungsstadien solcher Nachkommen bedingt durch die angegebenen anfang- 
lichen Veranderungen, im historischen Sinne homogen sein. Auf diese Weise 
konnen bei dem Evolutionsprozesse immerhin homogene Gesamtheiten der 
Entwicklungsstadien geschaffen werden, die durch anfangliche Veranderungen 
der Form und des Wachstums bedingt sind. 

Die zweite Widerlegung von His ist gegen die Behauptung des biogene- 
tischen Grundgesetzes gerichtet, als ob die Embryonen verschiedener Tiere 
und ihre Eier in den entsprechenden Stadien einander vollstandig ahnlich seien. 
In der Tat existieren ,,Unterschiede in der ersten Formanlage selbst.‘ Wo 
Federn, Krallen, Zahne sein werden, da sieht man von Anfang an eine An- 
haufung zur Bildung dieser Teile bestimmten Materials. Die Embryonen aller 
Tiere unterscheiden sich in Wirklichkeit voneinander, sogar die Embryonen 


solcher nah verwandter Tiere, wie des Kaninchens und des Meerschweinchens. 
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W. His macht HAreckert den Vorwurf, dass letzterer in seinen Abbildungen 
den Embryonen verschiedener Tiere mehr Ahnlichkeit verleihe, als in der 
Tat vorhanden sei. 

Die Ansichten von W. His lassen sich kurz zusammenfassen: 

1) die Ahnlichkeit zwischen den Embryonen der hodher stehenden Tiere 
und den ausgewachsenen niedriger stehenden Tieren weist keineswegs durch- 
aus auf eine verwandschaftliche Beziehung zwischen ihnen hin; diese Ahn- 
lichkeit kann aufgefasst werden als eine Ausserung der Gesetze des Wachs- 
tums und der Formbildung, die fur alle Tiere gleich sind. 

2) Die Embryonen verschiedener Tiere unterscheiden sich voneinander, 
ebenso wie die ausgewachsenen Tiere. 

3) Die Evolution kann sich dank den anfanglichen Verander- 
ungen der Form und des Wachstums der Organe verwirklichen, daher 

4) kann die Entwicklung der Organismen eine homogene Gesamtheit 
der Stadien vorstellen. 

Kine solche Auffassung der Entwicklung ist, wie nachgewiesen wurde, 
nicht evolutionistisch, wenn man sich allein daran halt. Verleiht man ihr aber 
keine ausschliessliche Bedeutung, so erganzt sie, ohne das _ biogenetische 
Grundgesetz zu beseitigen, wesentlich den erwahnten nicht ersichtlichen Ge- 
halt dieses ,,Gesetzes‘, das W. His zu zerstoren versuchte. 

IlI. O. HErtTwic (1906) erkennt das biogenetische Grundgesetz nicht an 
und fuhrt dagegen drei Argumente an. 1) Der Bau der Embryonen gibt keine 
Vorstellung von dem Bau ausgewachsener Ahnen. ,,Die bekannten Formen 
wiederholen sich in der Bildung der Tiere mit so grosser Bestandigkeit und 
mit prinzipieller Ahnlichkeit, hauptsachlich daher, weil sie bei allen Wechsel- 
beziehungen als notwendige Bedingungen erscheinen, unter denen sich nur 
die folgenden hoheren Stufen der Ontogenese entwickeln konnen. Der ein- 
zellige Organismus kann sich seiner ganzen Natur nach in einen vielzelligen 


nur auf dem Wege der Zellenteilung verwandeln. Daher muss bei allen 


Metazoa die Ontogenese mit dem Teilungsprozesse beginnen und etwas Ahn- 


liches lasst sich von jedem folgenden Stadium sagen.“ 

2. Wenn die ausgewachsenen Tiere evolutioniert haben und sich vonein- 
ander unterscheiden, so haben auch ihre Eizellen evolutioniert und unter- 
scheiden sich voneinander, d. h. die letzteren mussen verschiedenes Idioplasma 
haben, aus dem sich verschiedene Tiere entwickeln. 

3. Die Embryonen der Tiere sind den ausgewachsenen, niedriger stehenden 
Tieren nicht ahnlich, doch ahneln sie deren Embryonen. Z. B. die Kiemen 
spalten der Embryonen der Sauger sind den Kiemen ausgewachsener Fische 
gar nicht ahnlich. 

Es ist offenbar, dass Hertwigs erstes Argument das erste Argument von 
W. His wiederholt und sich vom letzteren nur durch das angefuhrte Beispiel 


unterscheidet. Dieses Argument wird in der Literatur uber das biogenetische 
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Grundgesetz gewohnlich als Originalansicht von HERTWIG angefuhrt; W. His 
wird selten erwahnt. 

Das zweite Argument ist derselbe ,,bleierne Dolch, den einst MECKEL 
seinem Gegner aus der Hand schlug; er hat keine Bedeutung fur die Ver- 
neinung des biogenetischen Grundgesetzes. 

Das dritte Argument ist eine Wiederholung von Barrs Widerlegung auf 
MeckELs Gesetz, die die Aufmerksamkeit darauf richtet, dass man die Ahn- 
lichkeit zwischen den Embryonen und ausgewachsenen Tieren nicht uber- 
treiben und die Ahnlichkeiten zwischen den Embryonen selbst nicht ausser 
acht lassen durfe. Es ist zu beachten, dass, wahrend HAECKEL nicht so naiv 
war zu behaupten, dass die Kiemenspalten der Embryonen des Menschen den 
Kiemen der Fische ganz ahnlich seien, diesen Vorwurf in vollem Masse viele 
Anhanger (und sogar Gegner) des biogenetischen Grundgesetzes verdienten, 
die bis heute nicht nur die Ahnlichkeit zwischen den Embryonen und ausge- 
wachsenen Tieren tbertreiben, sondern auch schon die Existenz der Ahnlich- 
keiten zwischen den Embryonen vergessen haben. Als klassisches Beispiel 
einer solchen Ubertreibung einer Ahnlichkeit und des Vergessens einer ande- 
ren dient der Vergleich der visceralen Embryonalgefasse von Amniota mit 
den visceralen Gefassen ausgewachsener Knochenfische, der, wie wblicher 
Weise gedacht wird, die Richtigkeit des biogenetischen Grundgesetzes voll- 
kommen bestatigt. In der Tat, auf den Abbildungen der aller neuesten For- 
scher und Popularisatoren, die von dem biogenetischen Grundgesetz (HEssE, 
TscHULOK, MorGan u. a.) handeln, ist der Huhnerembryo dem ausgewach- 
senen Knochenfische vollkommen gleich. Der Unterschied besteht nur darin, 
dass der Hthnerembryo ein Gefass mehr hat, als der ausgewachsene Knochen- 


fisch. Allein eine grosse Ahnlichkeit ist dank dem erreicht, dass neben dem 


realen Huhnerembryo ein ausgedachter Fisch abgebildet ist: In der 


Tat gibt es weder einen ausgewachsenen Fisch, noch einen Embryo, mit 
solchem Gefass, wie sie hier dargestellt sind. 

Ein sorgfaltiger Vergleich mit dem, was in Wirklichkeit ist, wurde den 
Forschern zeigen, dass die Entwicklung der visceralen Gefasse bei den Amni- 

dS ds 
ota nicht als Beispiel zu Gunsten des biogenetischen Grundgesetzes dienen 
kann. 

Freilich ist die Forderung eines vorsichtigeren Verhaltens gegen die Tat- 
sachen und die daraus fliessenden Folgerungen, in dem sie einen Vorwurf 
fur die Forscher des biogenetischen Grundgesetzes bildet, keine Wiederlegung 
dieses Gesetzes. 

1 Bei einem vorsichtigeren Verhalten gegen Tatsachen hatten die Forscher entdeckt, 
dass nach dem Bau der visceralen Gefasse der Huhnerembryo eine sehr kurze Zeit 
nur dem Embryo der Haifische und der Dipnoi ahnlich ist, und dass er einige Zeit nach 
der Einbusse der Ahnlichkeit einen primitiveren Bau hat, als die Fischembryonen; darauf 
nimmt seine Entwicklung eine ganz verschiedene Richtung von derjenigen der Fisch- 
embryonen. 
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IV. Wenn O. HeErtwice in seiner Kritik nur die Ansichten W. MECKELs, 
K. BarErs und teilweise von W. His wiederholte, so lebten in der Kritik 
und teilweise MEHNERTs die Ansichten von AGassiz auf, 
erganzt durch einen originalen Gehalt. OppeL und Keipevr sind der Ansicht, 
dass die Reihenfolge des Erscheinens der Organe wahrend der Entwicklung 
nicht durch ihre historische Bedeutung bedingt wird, sondern durch das 
funktionale Bedurfnis nach diesen Organen, d. h. sie sind der Ansicht, dass 
die Reihenfolge der Organerscheinung sich nicht in historischer Perspektive 
betrachten lasst, und dass man von keiner direkten historischen Reihenfolge 
sprechen kann. Doch in Wirklichkeit beseitigt die Funktion der Organe 
nicht ihre Geschichte, sondern umgekehrt sie ist auch ein Objekt der Ge- 
schichte (A. N. SEWERTZOFF 1912); die Funktion hat ihre Ontogenese, und 
ihre Entwicklungsstadien konnen nach der direkten historischen Reihenfolge 
geordnet werden. Ausserdem kann das Auftreten von Organen, die keine 
funktionale Bedeutung haben, nicht nur durch ein funktionales Bedurfnis 
nach diesen Organen (oder durch das Fehlen des Bedtrfnisses) erklart wer- 
den, sondern es ist nicht schwer dasselbe vom historischen Standpunkte zu 


erklaren. Z. B. bei den Ganoiden erscheint zum Unterschiede von den meisten 


anderen Fischen die dorsale Halfte des hyoidalen Aortabogens vor der ven- 


tralen;: er erhalt, indem er durch eine Kommissur mit den mandibularen 
Aortabogen verbunden ist, das Blut fur den ganzen Rumpf; der Zeitpunkt 
seines Auftretens bei den Ganoiden lasst sich durch das funktionale Bedtrfnis 
des Organismus nach diesem Gefass erklaren. Bei den Knochenfischen hat die 
dorsale Halfte des hyoidalen Aortabogens keine funktionale Bedeutung und 
bei den meisten erscheint er tberhaupt nicht, was sich gerade durch das 
Fehlen des funktionalen Bedtrfnisses erklaren lasst. Aber bei einigen Knochen- 
fischen (Esox) erscheint die dorsale Halfte des hyoidalen Aortabogens in der- 
selben Folgerichtigkeit, wie bei den Ganoiden, wenngleich zum Unterschied 
von den letzteren er ein nicht funktionierendes und unnutzes Gefass ist: in 
diesem Falle lasst sich das Auftreten der dorsalen Halfte des hyoidalen Aorta- 
bogens nur vom_historischen Standpunkte verstehen. 

Freilich in den Fallen, wenn wir die Entwicklung der Organe durch das 
funktionale Bedurfnis erklaren konnen, wie in dem Beispiel mit den Ganoiden, 
und uns damit begnugen, so maskiert die Funktion nur die Geschichte und 
verdeckt sie unserem Bewusstsein, aber beseitigt sie nicht. 

OppELs zweite Widerlegung weist darauf hin, dass die Evolution auf dem 
Wege der ,,ontogenetischen Substitution’, d. h. durch Ersatz einer Entwick- 
lungsart durch eine andere, nicht aber auf dem Wege der Hinzufiigung neuer 
Stadien am Ende der Entwicklung verwirklicht wird. Diese Widerlegung zielt 
auf die Moglichkeit der Schaffung homogener Komplexe der Entwicklungs- 
stadien, worauf W. His schon fruher aufmerksam wurde, doch kann das, wie 


gesagt, nicht das biogenetische Grundgesetz beseitigen. 


290 


S. G. KRYZANOWSKY 


V. Mennert (1898) ist der Ansicht, dass die Reihenfolge des Auftretens 
der Organe wahrend der Entwicklungszeit nicht immer durch ihre historische 
Bedeutung bestimmt wird: die direkte Reihenfolge im Verlaufe der Evolution 
kann gestort und verandert werden, weil die progressiv entwickelten Organe 
die Tendenz haben fruher angelegt zu werden, als sie bei den Ahnen ange- 
legt wurden (Acceleration) und die regressiven Organe zeigen im Gegenteil 
die Tendenz sich in ihrem Auftreten zu verspaten (Retardation). Indem er 
den Ursprung der Heterochronie, auf welche Fr. MULLER, der von einem 
.beschleunigten Auftreten“ sprach, schon fruher aufmerksam gemacht hatte, 
erklart, beseitigt Mehnert naturlich nicht das biogenetische Grundgesetz (was 


er auch nicht beabsichtigte), denn die Heterochronie rechnet er, wie auch 


HAECKEL, zu den Canogenesen. Diese Regel Mehnerts ist gegenwartig nicht 


mehr annehmbar zur Erklarung des Ursprungs aller Heterochronien. Zum 
Beispiel, die sehr rudimentare vordere Extremitat bei Op/isaurus weist in 
ihrer Entwicklung keine Retardation auf und wird in demselben Stadium 
angelegt, wie auch die progressiv entwickelte Extremitat bei Ascalabotes 
(SEwWeRTZOFF, A. N. 1931). Die Anlage der Kardinalvenen erfolgt bei den 
Cypriniden fruther, als bei anderen Ganoiden, jedoch bei den letzteren sind sie 

Vergleich mit den ersteren nicht rudimentar. Die Anlage der Segmental- 


- 
getasse erirol 


et bei den verschiedenen Fischarten, zu sehr verschiedenen Zeit- 
punkten, doch hangt diese Erscheinung nicht von dem Grade threr Ausbildung 
ib, u. Ss. W. 


VI. Durchaus negativ gegen das biogenetische Grundgesetz verhalt sich A. 
t d 


gi 
NAEF (1917, 1919). Statt dessen schlagt er sein ,,Gesetz der terminalen Ab- 
anderungen™ vor. ,,Die Stadien der Morphogenese sind je fruher, desto kon- 
servativer, desto progressiver, je spater sie in der ontogenetischen Reihe 
stehen.** 

Nach der Angabe von NAeErF selbst entstand dieses ,Gesetz‘‘ aus der 
von W. Roux (1886), dass namlich die Organismen, bei denen 
fruhen Entwicklungsstadien verandert haben, weniger lebensfahig 

als die, bei denen sich nur die Endstadien verandert haben. 

W. Roux, dass, wenngleich sich alle Entwicklungsstadien ver- 

kénnen, die Evolution sich huptsachlich dank der Veranderung der 
Entwicklung verwirklicht und dass auf diese Weise das so- 
genannte biogenetische Grundgesetz gerechtfertigt ist. Es ist jedoch augen- 
scheinlich, dass das ,,Gesetz der terminalen Abanderungen“ seinem Gehalte 
nach tatsachlich eine Anschauung bietet, die sich nur auf jene zwei empi- 
rischen Voraussetzungen der 3. Widerlegung =Rs grundet, die in uber- 
triebener Form von L. AGassiz formuliert werden. Wie gesagt, trug F. MUr- 
LER, im Wesentlichen denselben evolutionistischen Gehalt, wie auch W. Roux 
in diese Voraussetzungen hinein und bewies ihre Unhaltbarkeit. Jedoch genugt 


es keineswegs bei der Widerlegung des ,,Gesetzes der terminalen Abande- 
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rungen sich nur der uberzeugenden Beweise F. MULLERs zu _ erinnern: 
A. NAEF kennt schon zum Unterschiede von L. AGassiz die ungeheure Man- 
nigfaltigkeit der Eier und Larvenformen. Aber er halt die Evolution der Eier, 
Embryonen und Larven fur keine Evolution, sondern er halt nur die evolu- 
tionistischen Veranderungen ausgewachsener Formen fur eine solche. Daher 
driickt das ,,Gesetz der terminalen Abanderungen“ keine objektive Ausserung 
der Evolution aus, sondern es druckt den Umfang jenes kunstlichen und be- 
schrankten Begriffes der ,,Evolution, mit dem Narr operiert und den 
Umftang seiner Interessen aus. Ein anderer Forscher, der sich nur fur die 
Evolution der Eier und der Spermatozoen interessieren wirde und der, NAE! 
nachahmend, nur ihre Veranderungen fur [Evolution halten wollte, konnte das 
,Gesetz der anfanglichen Abanderungen‘ formulieren, das Gesetz 
analog und gleichwertig ware. Es liessen sich viele ahnliche Gesetze bilden, 
die keine wissenschaftliche Bedeutung haben. NAkEF ist einer der ersten For 


scher, der auf die kunstliche Beschrankung des angenommenen Begriffs der 


,.Phylogenese“ (d. h. Evolution) und auf die Unzulassigkeit dieser Be- 


schrankung aufmerksam wurde. Daher geriet er bei Schaffung  seines 
,Gesetzes* in Widerspruch mit sich selbst und, nachdem es den originellsten 
und starksten Punkt seiner Kritik des biogenetischen Grundgesetzes aufgehoben 
hatte, war er nicht nur nicht imstande es aufzuheben, sondern, 1m Gegenteil, 
er schuf von neuem jene Voraussetzungen, welche dessen Hauptinhalt und 
dessen Schwache sind. 

VII. SEpGwick (1910) war der Ansicht, dass die Evolution sich nur dank 
der anfanglichen Veranderung der Entwicklung verwirklichen kann, d. h. 
gleich W. His u. a. nimmt er an, dass nur homogene Stadienkomplexe ent 
stehen konnen; daher meint er, dass das biogenetische Grundgesetz nur eine 
Deduktion aus der Evolutionstheorie war und bleibt. Der erste Gedanke ent 
halt, wie darauft hingewiesen wurde, eine antievolutionistische Ansicht uber 
die Entwicklung, wenn man ihr eine ausschliessliche Bedeutung verletht, wie 
es SEDGWICK tut. Aber der zweite Gedanke musste, statt das biogenetische 
Grundgesetz zu kompremittieren, was SEDGWICK anstrebte, es absolut wieder 
herstellen und alle Einwurfe zum Schweigen bringen: ist einmal die Evolu 
tionstheorie von den Forschern angenommen, so mussen sie alle Folgen und 
Deduktionen dieser Theorie annehmen, darunter auch das_ biogenetische 
Grundgesetz. Leider hat SEpGwick nicht angegeben, wie er das biogenetische 
Grundgesetz von der Evolutionstheorie ableitet. Doch lasst sich nicht bezwei- 
feln, dass SEDGWICK, wie auch alle Forscher, unter dem biogenetischen Grund 
gesetz die direkte historische Reihenfolge versteht, die durch Hinzufugung 
neuer Stadien zum Abschluss der Entwicklung entsteht. Die direkte Reihe 
lasst sich von der Evolution durch Hinzufugung neuer Stadien zum Abschluss 
der Entwicklung nicht deduzieren, denn durch die direkte Reihe selbst wird 


die Moglichkeit einer solchen Evolution bewiesen. Daher erscheint SEDGWICKs 
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..Deduktion’* in der Tat nur als Tautologie oder als circulus vitiosus, daher 
ist es begreiflich, weshalb diese ,,Deduktion® nicht als Bestatigung des bio- 
genetischen Grundgesetzes dienen konnte, was sie getan hatte, wenn sie eine 
echte Deduktion gewesen ware. 

VIII. Von den neuesten Gegnern des biogenetischen Grundgesetzes ist hier 
pE BEER zu erwahnen. Letzterer hat, nach seinen eigenen Worten, die [!lu- 
sionen bezuglich dieses Gesetzes verloren und ist der Ansicht, dass es keine 
Evolutionsart gibt, durch die HAEcKELs ,,Rekapitulationstheorie“ sich be- 
weisen lasse. Zur Widerlegung des biogenetischen Grundgesetzes fuhrt er 
Canogenesen, KRetardationen, Accelerationen, Deviationen, die Neotenie 
u. s. f. an’. Ein Teil dieser Einwurfe wurde von HAECKEL selbst erhoben, 
aber sie alle, einzeln und zusammen, sind, wie wir fruher gesehen haben, nicht 
imstande das ,,Gesetz“ zu zerstoren. In der Tat, ungeachtet der Verneinung 
in Worten, erkennt DE BEER nur das biogenetische Grundgesetz an, denn er 
denkt nur in den Grenzen und in den Begriffen, die durch dieses Gesetz fest- 
gestellt worden sind: er erkennt an und manipuliert mit den Begriffen ,,Cano- 
genese’, ,,Palingenese“, ,,Phylogenese“‘, ,,Ontogenese“ und ,,Rekapitulationen“ 
in dem Sinne und Umfange und in jenen Beziehungen, die HAECKEL fest- 
gestellt hatte. Aber der HAEcKELsche Sinn dieser Begriffe bildet eben auch 
den Hauptinhalt des biogenetischen Grundgesetzes; alle Begriffe HAECKELSs 
annehmen, wie es DE BEER getan hat, oder wenn auch nur die Canogenesen 
allein annehmen, bedeutet das Gesetz selbst anerkennen. 

Dieser Mangel an Folgerichtigkeit ist fast allen Gegnern des biogenetischen 
Grundgesetzes eigen und durch diesen Mangel, lasst sich die Erfolglosigkeit 
aller Versuche es aufzuheben erklaren. 

IX. Zum Unterschiede von allen vorhergehenden Forschern (Mehnert aus- 
genommen) erkennt V. FRANz (1922) das biogenetische Grundgesetz an, 
indem er die Art und Weise der ,,phyletischen Veranderungen der Ontogenese™ 


untersucht. Er stellt vier ,,biometabolische Modi‘ fest. 

1) Prolongation (Verlangerung, Biogenetisches Grundgesetz ), 

2) Abbreviation (Abkurzung), 

3) mit jedem Stadium zunehmende Deviation (BAErRs Regel) und 
4) auf bestimmtem Stadium kulminierende Deviation (Canogenese). 

V. Franz ist der Ansicht, dass das biogenetische Grundgesetz sich nur 
beim ersten Modus der Evolution verwirklicht, d. h. bei Prolongationen. Dieser 
Modus besteht darin, dass die neuen Stadien zum Abschluss der Entwicklung 
hinzutreten. Der zweite ,,Modus‘ die ,,Abbreviation‘ besteht darin, 
dass die Endstadien der Entwicklung verschwinden und statt ihnen die em- 
bryonalen Stadien auch im ausgewachsenen Zustande erhalten bleiben. 

Dabei verwechselte pE BEER irrtimlicherweise die Barrschen Deviationen mit den 
Archallaxis SEwWERTzoFFs: in der Tat stellen die Deviationen heterogene Gesamtheiten 
der Entwicklungsstadien dar, wahrend die Archallaxis nur die Schaffung homogener 
Gesamtheiten der Stadien im Auge haben 
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Diese Art der Evolution kann keine direkte Reihenfolge schaffen, d. h. jene 


Erscheinung, welche als biogenetisches Grundgesetz bezeichnet wird. Dieser 


,,.Modus‘ wurde wieder entdeckt von E1MER (1888) und Genepystase genannt, 


darauf von A. P. PawLow (1co1) und anderen, doch zuerst wurde er von 
MECKEL und Baer entdeckt. Gleich Barer berief man sich noch vor nicht 
sehr langer Zeit auf diese Art der Evolution, als auf einen Beweis der Unrich- 
tigkeit des biogenetischen Grundgesetzes (BERG, L. S. 1922). Allein V. FRANz 
weist mit Recht darauf hin, dass die ,,Abbreviation® die direkte Reihenfolge 
nicht immer aufzuheben braucht, sofern sie schon geschaffen ist. 

Zum Unterschiede von den zwei vorhergehenden ,,Modi‘“ erscheint die 
,zunehmende Deviation’. nicht als eine Art der Evolution und wird sie von 
V. FRANz irrtimlich ftir einen ,,Modus‘ gehalten. Unter Deviation versteht 
V. Franz K. E. von Barrs Behauptung, dass die Embryonen verschiedener 
Tiere im Laufe der Entwicklung einander immer unahnlicher werden. Allein 
das ist der Eindruck der zunehmenden Unahnlichkeit, der beim Vergleich 
der Entwicklung verschiedener Tiere erhalten wird und nicht eine Evolutions- 
art. Dieser Eindruck der Unahnlichkeit kann durch verschiedene Modi ent- 
stehen. Wie schon F. MULLER bemerkte, kann er durch Hinzutritt neuer 
Stadien am Ende der Entwicklung entstehen als ,,Prolongation’’, doch er kann 
auch durch eine Kombination der ,,Prolongation’’ und der ,,Abbreviation‘ 
entstehen. Auf andere Modi und ihre Kombinationen, durch die sich die 
Ursache der zunehmenden Unahnlichkeit erklaren liesse, weist V. FRANz nicht 
hin. Augenscheinlich verwechseln und identifizieren V. FRANz, wie auch 
andere Forscher, K. E. von BAErRs Deviation mit F. MULLERs Aberationen. 
Doch ist das keineswegs ein und dasselbe. ,,Aberation’, d. i. der Verlust 
alter Entwicklungsstufen und ihr Ersatz durch neue, das ist eine der Ur- 
sachen der Schaffung von Baers Deviation, d. i. der Eindruck der 
sich allmahlich vergrossernden Unahnlichkeiten, die sich beim Vergleich der 
Entwicklung verschiedener Tiere ergeben. Doch ausser der Aberration bringt, 
wie schon gesagt, die Prolongation denselben Eindruck hervor, wie auch schon 
die anderen Kombinationen der ,,Modi‘‘. Augenscheinlich heisst, die zuneh- 
mende ,,Deviation’’ als Modus bezeichnen, behaupten, dass die Modi vermittels 
ihrer selbst enstehen und evolutionieren konnten, d. h. die ganze Lehre von 
den Modi sinnlos machen. 

Aus denselben Ursachen existiert tatsachlich auch nicht der 4. Modus von 
Franz, d. h. die ,,auf bestimmtem Stadium kulminierende Deviation‘. Als 
solche Deviation betrachtet V. Franz die Canogenesen-Organe. Aber diese 
Organe evolutionieren auch vermittels der ,,Prolongation“, so dass nach 
V. Franz der Modus »kulminierende Deviation’ vermittels des Modus 
,Prolongation‘‘ evolutioniert. Noch wberraschender ist der Mangel an Sinn in 
der Lehre von den Modi durch folgendes Beispiel belegt: V. FRanz bezeich- 


net den Dottersack der Sauger als palingenetisches Organ. Aber die Palin- 
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genesen entstehen nur durch den Modus ,,Prolongation’. Jedoch der Dotter- 
sack der Sauger war und ist immer ,,die in bestimmten Stadien kulminierende 
Deviation’, d. h. Canogenese. Auf diese Weise beweist V. FRANz selbst, dass 
die ,.kulminierende Deviation’ der ,,Modus Prolongation“ ist. 

Es ist klar, dass V. Franz nur zwei Modi bekannt sind — die ,,Prolonga- 
tion’ und die ,,Abbreviation’, der erstere von ihnen ist eben das biogenetische 
Grundgesetz. 

X. Im Gegensatz zu SEDGWiIcK sohnt A. N. SEWERTZOFF (1912, 1930) 
die Ansichten von Harcket und W. His auf synthetischem Wege aus. Er 
wies zuerst uberzeugend nach, dass die Evolution vermittels der Veranderungen 
der anfanglichen Entwicklungsstadien, die er Archallaxis nannte, sich tatsach- 
lich in der Phylogenese verwirklichte und homogene Stadienkomplexe schafft 
(Beispiele einer solchen Evolution werden weiter im Kapitel uber Rekapi- 


tulationen analysiert). Aber neben Archallaxis bestehen auch verwirklichte 


Anabolien, die die direkte historische Reihenfolge der Entwicklungsstadien 


gestatten und das biogenetische Grundgesetz rechtfertigen. Ausserdem hat 
A. N 


sie einer historischen Forschung benotigt, dem biogenetischen Grundgesetz 


. SEWERTZOFF nachgewiesen, dass die Ontogenese der Funktionen, indem 
nicht widerspricht. 

Die angefithrten Ansichten der genannten Forscher umgrenzen jenen Ge- 
dankenkreis, in dem samtliche Forscher sich tberhaupt bewegen, sowohl die, 
velche das biogenetische Grundgesetz anerkennen, als auch die, welche es ver- 
suchen dieses Gesetz in Abrede zu stellen. Eine Ausnahme unter ihnen bilden 
GARSTANGs Ansichten (1923), deren Darlegung spater folgt. 

Es ist offenbar, dass samtliche Forscher das biogenetische Grundgesetz be1- 
behalten, die einen bewussterweise, die anderen unbewusst, trotz aller Ver- 
suche es umzustossen. 

Die Einwande fast aller Forscher wiederholen die Einwande, die zu 
MerckeEts, Baers und AGassiz’ Zeiten erhoben wurden. Solche Wieder- 
holungen sind: die Entdeckung des Phanomens der Neotenie, ,,das Gesetz der 
terminalen Veranderungen*‘ von Narr, die Einwendungen von ©. HEr?7- 
WIG u. s. f. 

Ganz neu im Vergleich zu der poche, die der Schaffung des biogeneti- 
schen Grundgesetzes vorherging, erscheint die Feststellung der Evolution 
durch die anfanglichen Veranderungen der Form und des Wachstums der 
Organe, d. h. die Feststellung homogener Komplexe der Entwicklungs 
stadien (W. His). 

Charakteristisch ist die Unterbrechung der Kontinuitat und das Aufhoren 
des Wachstums des historischen Denkens nach der Schaffung des biogene- 
tischen Grundgesetzes: die meisten Befunde und Einwande folgen nicht aus- 
einander und der Gedanke wendet sich bestandig ruckwarts. In dieser Hin- 


sicht unterschied sich die vorhergegangene Epoche vorteilhaft, sie war gerade 
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durch logischen Zusammenhang und straffe Entwicklung des Gedankens 
charakterisiert. 

Es ist klar, dass das biogenetische Grundgesetz nicht nur den historischen 
Gedanken zuruck, von Fr. MULLER zu MECKEL richtet, sondern einen hem- 
menden Einfluss auf ihre wiederholte Entwicklung ausiibte. Um die Ursache 
davon zu verstehen, muss der andere Gehalt des biogenetischen Grundgesetzes 
berucksichtigt werden, — der, welcher eine Analyse der Begriffe gibt, aus 
denen es aufgebaut ist. 


Il. KRITIK DES BIOGENETISCHEN GRUNDGESETZES. 


Eigentliches Wesen und Gehalt des biogenetischen Grundgesetzes bilden die 


von HAECKEL geschaffenen Begriffe der Ontogenese, Phylogenese, Palin- 
> > > » > 


genese, Canogenese, Rekapitulation und die Kombinationen dieser Begriffe. 


Akzeptiert man all diese Begriffe, oder sogar nur manche von ihnen (z. B. 
Canogenese), so muss man auch das biogenetische Grundgesetz annehmen, 
wenn man sich nicht selbst widersprechen will. Daher befinden sich die For- 
scher, die alle von HAECKEL eingefthrten Begriffe und dadurch das biogene- 
tische Grundgesetz selbst annahmen, in unlosbarem Widerspruch mit sich 
selbst, wenn sie sich bemthen gleichzeitig das Gesetz aufzuheben und dazu 
nach neuen Tatsachen suchen und neue Termini schaffen. Die Irrttmer des 
biogenetischen Grundgesetzes bestehen nicht darin, dass es Tatsachen nicht 
kennt. Keine neue Kategorie von Tatsachen und Termini ist imstande es 
umzustossen; es ist so plastisch aufgebaut, dass, wenn es auch nur eine reale 
Tatsache enthielte, so wtirde es deshalb bestehen bleiben, weil die Lehre von 
den Canogenesen alle moglichen Ausnahmen vorsieht. Die Irrtumer des bio- 
genetischen Grundgesetzes bestehen tatsachlich in jenen Beriffen, durch welche 


es allgemein bekannte Tatsachen zu vereinigen sucht. 


ONTOGENESE. 


Unter Ontogenese verstehen fast alle Forscher gleich HAECKEL eine un 
bestimmte Gesamtheit der Entwicklungsstadien, die dem ausgewachsenen Zu- 
stande gegenubergestellt wird. Allein, wahrend der Anfang der Ontogenese 
und das Ende des Lebens bekannt sind, so weiss niemand, wo die Ontogenese 
endet und wo der ausgewachsene Zustand beginnt. Eine naturliche Grenze 
zwischen den beiden Zustanden gibt es nicht. Der ausgewachsene Organismus 
verandert sich bestandig bis zu seinem Tode, d. h. er ist, wie auch die Onto 
genese etwas Unbestandiges. Doch lasst sich gleichzeitig auch keine kunst- 
liche Grenze zwischen der Ontogenese und dem ausgewachsenen Zustande 


ziehen, eine soleche Grenze, die es gestatten wurde die Gesamtheit der Ver- 
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anderungen jedes Zustandes deutlich zu bestimmen, und die den historischen 
Verallgemeinerungen zu Grunde gelegt werden konnte. Wollte man_ sich 
dahin einigen, als Beginn des ausgewachsenen Zustandes die Erreichung der 
Geschlechtsreife zu betrachten, (wozu viele Forscher geneigt sind), so er- 
weist es sich, dass die einen Organe, welche thre Entwicklung vor Eintritt 
der Geschlechtsreife erreicht haben, sich im Zustande der Ontogenese befinden, 
wenngleich sie sich auch schon nicht mehr entwickeln; umgekehrt erweist es 
sich, dass die anderen Organe, die nach Erreichung der Geschlechtsreife er- 
scheinen und sich entwickeln, gar keine Ontogenese haben. Daher muss zur 
Vermeidung von Widerspruchen nicht eine kunstliche Grenze fur alle Orga- 
nismen uberhaupt gezogen werden, sondern eine Mehrheit ktnstlicher Gren- 
zen, fur jedes Organ eines Organismus eine eigene. Offenbar kann auch dem 
strengsten Forscher jene Summe von Entwicklungsstadien, die fur den aus- 
gewachsenen Zustand zu gelten haben und die sich der Ontogenese entgegen- 
setzen liessen, nicht klar sein. In der Tat ist die Sache noch weniger klar, wenn 
der Forscher, indem er von der Ontogenese und dem ausgewachsenen Zu- 
stande spricht, es gewohnlich gar nicht versucht ihre Grenzen festzustellen, in 
der Annahme, dass diese Grenzen vollstandig klar seien, wahrend er in Wirk 
lichkeit in den Begriff ,,Ontogenese“ seinen eigenen, ihm selbst unklaren und 
stets veranderlichen Gehalt hineinlegt. Offenbar hat der gebrauchliche Begriff 
,,Ontogenese™, dessen Grenzen sich sogar bedingterweise nicht feststellen las- 
sen und von denen man keine klare Vorstellung haben kann, keine wissen- 
schaftliche Bedeutung und kann daher historischen Verallgemeinerungen nicht 
zu Grunde gelegt werden. Der einzig zulassige und wissenschaftliche Begriff 
der Ontogenese ist der von HuUXLeEy und nach ihm von SEpGwIck gebrauchte: 
unter Ontogenese ist die ganze Gesamtheit der Ver- 


anderungen des lebenden Organismus, angefangen von 
der Eizelle und endend mit dem Alter und dem Tode 
aufzufassen, d. h. der ausgewachsene Zustand lasst sich der Ontoge 
nese nicht entgegensetzen, denn er ist ein Teil der letzteren. Aber gerade auf 


die Gegenuberstellung der Ontogenese dem ausgewachsenen Zustande baute 


HAECKEL seinen Begriff der ,,Phylogenese“ und alle ubrigen Begriffe auf: nur 


in Worten war er einverstanden, dass die Ontogenese in jenem weiten Sinne, 


von dem HUXLey sprach, aufzufassen sei. 


HAECKEL und alle anderen Forscher (mit Ausschluss GARSTANGS 1922) 
verstanden unter Phylogenese die Gesamtheit ausgewachsener Ahnen und 
Nachkommen, d. h. die Gesamtheit einiger willkurlich herausge- 
griffener Stadien verschiedener Ontogenesen. Offenbar hat eine 


solche ,,Phylogenese“ ebenfalls keine naturlichen Grenzen, und ist ebenfalls 
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willkurlichen Veranderungen und Schwankungen ausgesetzt, wie auch 
HAECKELs ,,Ontogenese“‘. Diese beschrankte Vorstellung von der Phylogenese 
lasst sich teilweise durch praktische Erwagungen rechtfertigen, d. h. sie ist 
annehmbar als Ausdruck unseres Unvermogens den gesamten historischen 
Prozess im Ganzen zu erfassen. Doch sie lasst historische Verallgemeinerungen 
nur innerhalb ihrer eigenen verschwommenen Grenzen und keine Verallge- 
meinerungen in Bezug auf die historischen Ejigenschaften der ganzen 
Ontogenese zu. 

Offenbar bildet Harckets ,,Phylogenese“ den geringsten Bruchteil einer 
realen Phylogenese. Wenn die Ontogenese unbedingt in ihrem vollen Um 
fange (d. h. in Huxteys Sinne) verstanden werden soll, so ist auch die 
Phylogenese unbedingt in vollem Umfange zu verstehen, d. h. als eine folge 
richtige Gesamtheit verwandter Ontogenesen, aber nicht nur als Gesamtheit 
einiger willkurlich herausgegriffener Stadien dieser Ontogenesen (GARSTANG 


1922). Ein so allgemeiner Begriff der Phylogenese hat seine nattirlichen Gren 


zen und schliesst jede Willkur aus. Nur ein solcher Begriff taugt fur histo 


rische Verallgemeinerungen, denn hier bleibt nichts ausserhalb des historischen 
Geschichtskreises, wahrend HAEcCKELs Begriffe einen grossen ,,unhistorischen* 
Rest haben (Canogenesen u. s. w.). Gegenwartig, nach GaRSTANGs Kritik 

des ersten Forschers, der die fatalen Widerspruche in der Konstruktion des 
biogenetischen Gesetzes, die gerade durch die beschrankte Auffassung der 
Phylogenese bedingt werden, aufdeckte heisst diese Auffassung verteidigen 
wollen, ebensoviel, als wenn man der Physik empfehlen wollte unter Licht 
nur den sichtbaren Teil des Spektrums zu verstehen. 

Daher brauchte gegenwartig diese Auffassung keiner ernsten Kritik unter- 
zogen zu werden, wenn man sie nicht, wie fruher immer noch offen oder ver- 
steckt allen modernen Lehren, ,,Gesetzen‘’ und Verallgemeinerungen zu Grunde 
legte’. Sogar Forscher, welche GARsTANG beifallig zitieren und versichern, 
dass sie mit ihm einverstanden seien, denken in der Tat nur in den be- 
grenzten Begriffen HAECKELs und wenden, wie friher die Canogenesen, 
Palingenesen und alle anderen falschen Begriffe an, die mit einer allgemeinen 


wahren Auffassung der Phylogenese unvereinbar sind (LEBEDKIN 1934 uw. a.). 


DIE BEZIEHUNGEN ZWISCHEN ONTOGENESE 
UND PHYLOGENESE. 


Wenn Forscher, gleich HAECKEL, welche die Ontogenese dem ausge- 
wachsenen Zustande entgegensetzten, eine deutliche Vorstellung von den 
Grenzen zwischen beiden Zustanden gehabt hatten und gewusst hatten, dass 
man eine deutliche Vorstellung haben musse, um von den Beziehungen 


1 Die Phylogenie ist ,,die historische Aufeinanderfolge verschiedener adulter 
Typen* (V. FRANz 1927). 
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zwischen Ontogenese und Phylogenese zu sprechen, so hatten sie schematisch 
und in Buchstaben-Symbolen diese Beziehungen darstellen mussen, wie das 
in dem Schema I gezeigt ist, wo X die unbestimmte Gesamtheit der Stadien 
der Ontogenese bezeichnet, A, B, C verschiedene ausgewachsene Zustande. 

Das Schema zeigt, dass 


Schema 1. der Organismus X A 


—== SSS im Verlaufe der Evo- 
Ontogenese | Ausgewachsener Zustand lution sich in den Or- 


ganismus X A B C 

Phylo verwandelte und dass 

genese die Evolution so. er- 

folgte, wie es das bio- 

genetische Grundgesetz 

erfordert, d. h. durch Hinzufugen neuer Stadien am Ende. Es ist klar, dass 
wenn im Verlaufe der Evolution zu dem ausgewachsenen Organismus A die 
neuen phylogenetischen Zustande (im HarcKeELschen Sinne) B und C hinzu- 
treten, das heisst, wenn die Summe ausgewachsener Merkmale zugenommen 
hat, die kunstliche Grenze zwischen der Ontogenese und dem ausgewachsenen 
Zustande sich keineswegs verandert hat. Dem Forscher bliebe nur wubrig zu 
sagen, dass die Ontogenese die Ontogenese wiederholt 
und der ausgewachsene Zustand die Phylogenese wie- 
derholt, er wurde gleichfalls sagen, dass die Ontogenese nicht 
die Phylogenese enthalt und sie niemals enthalten 
kann. Solche Wechselbeziehungen namlich zwischen der Ontogenese und 


Phylogenese stellt der von HAEcKEL festgestellte beschrankte Gehalt dieser 


Begriffe fest. 

Aber in Wirklichkeit stellen HAECKEL und andere Forscher die Wechsel- 
beziehungen zwischen Ontogenese und Phylogenese so dar, wie es Schema 2 
zeigt, d. h. so, als ob im Verlaufe der Evolution vermittels des Hinzutritts 
neuer Stadien zum 


Schema 2. Schluss der Ontogenese 


die Grenze zwischen 


Ontogenese | Ausgewachsener Zustand Ontogenese und dem 
5 


ausgewachsenen Zu- 

Phylo- stande sich unbedingt 

genese nach rechts’ verschie- 

ben musse, die Summe 

ontogenetischer Stadien 

aber allmahlich auf Kosten der Stadien des ausgewachsenen Zustandes zu- 
nehme. Tatsachlich aber ist es nur eine mechanische Verschiebung der 
Grenze, die durch nichts gerechtfertigt wird und die der beschrankte Umfang 


der HarEcketschen Begriffe nicht zulasst. Der Forscher verschiebt die Grenze 
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nach rechts, nicht alsob ihm etwas von dieser Verschiebung bekannt ware, 
sondern deshalb, weil seine begrenzten Begriffe, deren Grenzen er jedoch 
nicht kennt und nicht imstande festzustellen ist, jede beliebige Willkir ge- 
statten. Das Resultat dieser Willkiir ist, dass der Forscher tatsachlich zur 
Folgerung gelangen kann, dass die Ontogenie eine Wieder- 
holung der Phylogenie sei. Doch wenn dass der Fall ist, so ist 
offenbar die Evolution nur deshalb moglich, weil sich die Phylo- 
geneseanfanglich verandert, und diese ihre Veranderungen bis- 
weilen durch entsprechende Veranderungen der Ontogenese begleitet wer- 
den, d. h. wir gelangen zu HAECKELS zweitem Grundsatze, der mit Notwen- 
digkeit der vorhergehenden Behauptung entiliesst, als ob die Phylo- 
genese die mechanische Ursache der Ontogenese sei. 
Die Irrtumlichkeit dieses Grundsatzes ist so offenbar, dass gegenwartig schon 
samtliche Verteidiger des biogenetischen Grundgesetzes ihn aufgegeben haben. 
Doch ihn aufgeben bedeutet noch nicht, sich des Irrtums entledigen, denn 
der Irrtum wurzelt in dem ersten Grundsatze HAECKELs, wahrend der zweite 
nur eine logische Folgerung des ersten ist. 

Sich vom Irrtum frei machen kann man nur in dem Falle, wenn man, die 
Begriffe der Ontogenese und der Phylogenese in ihrem vollen Umfange (d. h. 
im Hux.eys Sinne) gebraucht. Eine solche Auffassung lasst nicht nur nichts 
ausserhalb des historischen Gesichtskreises, sondern 


sie gestattet richtige Wechselbeziehungen zwischen Schema 3. 


der Ontogenese und der Phylogenese festzustellen 


(Sch. 3). Sie weist darauf hin, dass die Onto- Ontogenese 


genese sich wiederholend die Phylo- 


genese schafft (GARSTANG 1922). Im Evolu- Phylo 


tionsprozesse verandern sich gleichzei- genese 
tig die Ontogenese und die Phylo- 

genese. Da die Phylogenese die folgerichtige Ge- 

samtheit verwandter Ontogenesen vorstellt, so kann offenbar die Onto- 
genese niemals auch nur eine gekturrzte Wiederholung 
der Phylogenese sein, denn jede verktrzte Phylogenese besteht 
doch noch aus mehreren vollstandigen Ontogenesen. 

Jede Ontogenese ist eine Wiederholung der vorhergehenden elterlichen 
Ontogenese u. s. w., daher haben alle Elemente jeder Ontogenese 
historische (phylogenetische) Bedeutung. 

Gabe es keine Evolution, so hatten alle Elemente jeder gegenvartigen 
Ontogenese das gleiche historische Alter; doch nimmt an die Evolution an, 
so lasst sich nicht vorstellen, dass samtliche Elemente der Ontogenese in 

‘ Das vermeintliche nicht phylogenetische Material, das nach Haeckets Begriffen in 


der Ontogenese vorausgesetzt wird, ist in den Schemas 1 und 2 durch ein Fragezeichen 
(?) bezeichnet. 
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historischem Sinne homogen waren: man muss sich im Gegenteil die Elemente 
jeder Ontogenese in historischem Sinne heterogen vorstellen. 

ie heterogenen Elemente der Ontogenie konnen in 

‘r historischer Reihe erscheinen. Diesen Gedanken 

namlich wollte das biogenetische Grundgesetz mit den Worten ,die Onto- 

genie ist (eine verdrangte) Wiederholung der Phylo- 


genie‘. Offenbar sind diese Worte nur ein bildlicher Ausdruck, 


der jedoch nicht imstande ist den Gedanken auszudrucken, fur den er be- 


stimmt ist. Im Gegenteil, er druckt viel besser den entgegengesetzten Gedan- 
ken aus, d. h. namlich den, dass alle Elemente der Ontogenie im historischen 
Sinne homogen sind: in diesem Falle wiirde die Ontogenese, als Glied 
der nicht evolutionierenden Phylogenese, ganz genau den embryonalen und 
ausgewachsenen Urahnen wiederholen und die ganze unveranderte Phylo- 
genese zeigen. Auf diese Weise den Gedanken, um dessen Willen dieser bild- 
liche Ausdruck (d. h. das biogenetische Grundgesetz) geschaffen wurde, 
verdeckend und umgekehrt den entgegengesetzten Gedanken besser aus- 
drickend, drangt er die unrichtige Vorstellung auf, die die Ursache des 
gegenseitigen Missverstehens wurde und eine ungeheure, mitunter naive, 
fruchtlose Polemik entfesselte, wie der bis in unsere Zeit fortdauernde Streit 
daruber, ob sich bei den Embryonen die Merkmale ausgewachsener Ahnen 
wiederholen konnen. 

Also sind die realen Wechselbeziehungen zwischen der individuellen Ent- 
wicklung und der Evolution, wenn man sie in HAECKELs Terminologie aus- 
driickt und den Umfang der durch diese Terminologie bezeichneten Begriffe 
auf die naturlichen Grenzlinien zuruckfuhrt, folgende: 

1. Die Ontogenie wiederholt die Ontogenie. 

Die Ontogenie schafft sich wiederholend die Phylogenie, daher, 

kann die Ontogenie niemals sogar eine verkurzte Wiederholung der 
Phylogenese sein. 

Alle Elemente der Ontogenie haben historische (phylogenetische) 
Bedeutung. 

Die Elemente der Ontogenie konnen in historischem Sinne heterogen sein. 
Die heterogenen Elemente der Ontogenie konnen in direkter historischer 


Reihe erscheinen. 


4 CANOGENESEN UND PALINGENESEN. 


Die begrenzte Vorstellung von der Phylogenese und der Ontogenese brachte 
bei E. HAECKEL und bei allen anderen Forschern den Eindruck hervor, als 
ob in der Ontogenese ausser phylogenetischen Elementen, auch nicht-phylo- 
genetische enthalten seien. Diese Vorstellung von der Existenz nicht-phylo- 


genetischer Elemente fuihrte zur Schaffung der Lehre von den Canogenesen. 
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Die Canogenesen erwiesen sich als der einzige unbestritten anerkannte Teil 
des biogenetischen Grundgesetzes. Zu den Canogenesen wandten sich stets 
fast samtliche Forscher — sowohl die Anhanger als auch die Gegner des 
,,Gesetzes: die ersteren, um aufzuklaren, weshalb das ,,Gesetz“ nicht in allen 
Fallen sich geltend mache, die anderen, um das Anwendungsgebiet des ,,Ge- 
setzes* zu verringern und es dadurch noch mehr zu kompromittieren. Dabei 
ubersehen die einen wie die anderen, dass eine Anerkennung der Canogenesen 
gleichbedeutend mit einer Anerkennung des ,,Gesetzes ist, denn die Cano- 
genesen konnen ohne dasselbe nicht existieren und verwandeln sich in einen 


leeren Schall. Es scheint, dass nur W. His (1874) allein die Canogenesen 


vollkommen negativ aufgenommen und die ironische Bemerkung gemacht 


hat, was denn das fur ein Naturgesetz sei, welches mit Falsifikation (Cano- 
genesen) operiere. 

Gewohnlich gilt Fr. MULLER fur den Urheber dieser Lehre und es wird 
angenommen, dass HArEcKEL nur die zu Canogenesen 
umbenannt und ihren. Gehalt etwas bereichert habe. Allein, wenn auch 
Fr. MUuvers ,,Falsifikationen‘’ den Anlass zur Entstehung von HAECKELs 
Canogenesen gegeben haben, so haben sie doch ihrem Gehalte nach mit den 
letzteren nichts gemein. 

In wenigen Worten zu sagen, was Canogenesen sind und auf einmal 
eine genaue Definition zu geben, ist unmoglich. HAECKEL selbst sah darin 
eine grosse Schwierigkeit. Aber nach ihm hat fast jeder Forscher in diesen 
Begriff seinen Gehalt hineingetragen und hat ihm neue Abschattierungen ver- 
liehen in der Uberzeugung, dass er dem Geiste von HAECKELs Lehre treu bleibe. 
Daher hat die Schwierigkeit der Definition noch zugenommen, und um sich 
in der Fulle der Meinungen und ihrer Abstufungen nicht zu verlieren und 
um zu den existierenden Ansichten nicht noch eine willkurliche hinzuzufugen, 


muss man nur von dem ausgehen, was HAECKEL selbst gegeben hat. 


1. DEFINITION DER CANOGENESEN. 


HAECKEL definiert seine Termini (Palingenesis und Canogenesis) folgen- 
derweise: ,,Palingenetische Prozesse oder keimesgeschichtliche Wieder- 
holungen nennen wir alle jene Erscheinungen in der individuellen Entwick- 
lungsgeschichte, welche durch die konservative Vererbung getreu von Genera- 
tion zu Generation ubertragen worden sind und welche demnach einen un- 
mittelbaren Ruckschluss auf entsprechende Vorgange in der Stammesge- 
schichte der entwickelten Vorfahren gestatten. Canogenetische Prozesse hin- 
gegen oder keimesgeschichtliche Storungen nennen wir alle jene Vorgange in 
der Keimesgeschichte, welche nicht auf solche Vererbung von uralten Stamm- 
formen zuruckfuhrbar, und vielleicht erst spater durch Anpassung der Keime 


oder der Jugendformen an bestimmte Bedingungen der Keimesentwicklung 
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hinzugekommen sind. Diese canogenetischen Erscheinungen sind fremde Zu- 
taten, welche durchaus keinen unmittelbaren Schluss auf entsprechende Vor- 


ge in der Stammesgeschichte der Ahnenreihe erlauben, vielmehr die Er- 


kenntnis der letzteren geradezu falschen und verdecken.*‘ 


Bei Zusammenstellung dieser Definition mit den von HAECKEL gegebenen 
Beispielen erweist es sich, dass sie zum Verstandnis dessen, was Canogenesis 
ist, nicht taugen. Von derartigen Organen wie der Dottersack oder die Ei- 
hullen, die Canogenesen genannt werden, lasst sich nicht sagen, dass sie 
nicht auf Vererbung von uralten Stammformen zuruckfuhrbar sind“. Im 
Gegenteil, auf sie kann fast alles bezogen werden, was HAECKEL uber die 
Palingenesen gesagt hat: diese Organe sind... ,,durch die konservative 
Vererbung getreu von Generation zu Generation ubertragen worden... und 
gestatten demnach einen unmittelbaren Ruckschluss auf entsprechende Vor- 
gange in der Stammesgeschichte der entwickelten Vorfahren.““ Nur 
ein Vorurteil verhindert zu sehen, dass die Geschlechtsprodukte und ihre 
Hullen, wahrend sie sich im Inneren des elterlichen Organismus befinden, in 
demselben Grade als Merkmale ausgewachsener Tiere erscheinen, wie z. B. 
die jahrlich abgeworfenen Panzer der Krebsarten, die Federn der Vogel, die 
Wolle der Sauger, die Blutkorperchen u. s. w. 

Uberhaupt finden wir unter den von HAECKEL angeftihrten Beispielen fur 
Canogenesen nicht ein einziges, auf das irgend eine Definition ganz passen 
wurde, auf jedes Beispiel aber lassen sich teilweise beide Definitionen, die 
der Canogenesen und die der Palingenesen anwenden. Hieraus lasst sich die 
Schwierigkeit, die Palingenesen von den Canogenesen zu unterscheiden, von 
der HAECKEL selbst spricht, und welche von allen Forschern anerkannt wird, 
begreifen: offenbar liegt diese Schwierigkeit nicht in der Ontogenese und 
ihren Eigenschaften, sondern darin, dass Umfang und Gehalt der Begriffe 
,Canogenesis* ,,Palingenesis‘‘ nicht bestimmt sind. 

Allein man kann sich uber die angefuhrten Schwierigkeiten hinwegsetzen 
und es versuchen die Merkmale der Canogenesen festzustellen, indem man 
von jenen Aufgaben ausgeht, fur welche HAECKEL seine Terminologie schuf. 
Bei ihrer Schaffung bemuhte sich HAECKEL ein historisches System 
der Organe des sich entwickelnden Organismus zu geben. Dabei ging er von 
der Analogie zwischen der Entwicklung und einem historischen Dokumente 
aus. Wie in dem letzteren alte und neue Elemente (Falsifikationen) sein kon- 
nen, so konnen auch in dem sich bildenden Organismus neben alten Merkmalen 
(Palingenesen) neue Merkmale vorkommen (Canogenesen oder Falsifikatio- 
nen). Hatte HaEcKEL die Analogie ganz konsequent durchgefthrt, so wurde 
die Terminologie selbst keinen Widerspruch finden und bedurfte keiner Er- 
klarung. In der Tat hat HarEckEeL die Analogie nicht durchgefuhrt und hat 


seinen Begriffen nicht den Sinn verliehen, den sie beim Historiker haben 
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Daher entstanden drei Irrtitimer, welche HAECKELs Termini und Begriffe 


jeden Sinnes berauben. 

1) Die historischen Begriffe haben eine relative Bedeutung, das alte er- 
scheint neu in Bezug auf noch Alteres, und das Neue erscheint alt in Bezug 
auf noch Neueres. HAECKELS Begriffe haben im Gegenteil absolute Be- 
deutung : seine Palingenesen werden niemals Canogenesen und die Canogenesen 
bleiben immer Canogenesen, wie alt sie auch sein mogen. Doch das ftihrt zu 
einem Widerspruch — contradictio in adjecto —, wenn der Forscher gendtigt 
ist, von alten ,,Canogenesen“ (,,Neubildungen‘) zu sprechen, oder wenn er ent- 
deckt, dass die ,,Palingenesen neuer als die ,,Canogenesen“ sind. Einem 
derartigen Widerspruch verfallen alle Forscher, wenn sie den Dottersack und 
die Ejischale als ,,;Canogenesen‘‘ bezeichnen, ungeachtet dessen, dass diese 
tatsachlich alter als alle von Haecket festgestellten ,,Palingenesen“ sind, 
alter als die Chorda, die Kiemenspalten und visceralen Gefasse. Diesen Wider- 
spruch merken die Forscher niemals und schreiben zum Beispiel mit den 
grossten Ernst: ,,viele Canogenesen sind alter als neue palingenetische 
Merkmale.* 

Zu einer solchen Schlussfolgerung gelangen, ist dasselbe, als wenn man 
behaupten wollte, dass manche diluviale Ablagerungen alter seien, als 
archaische Ablagerungen. 

Dieser Widerspruch ist eine Folge des Prinzips, das HAECKEL anwandte, 
um das historische Alter der embryonalen Organe zu erfahren. 

2) Um das historische Alter der Organe festzustellen, liess HAECKEL sich 
nicht von der Geschichte, sondern von der Physiologie leiten: er hielt die Or- 
gane fur neu, welche nur Embryonen bedienen, wie alt sie auch in der Tat sein 
mochten: anders funktionierende Organe beschloss er fur Palingenesen zu 
halten, ohne ihr wahres Alter in Betracht zu ziehen, d. h. er verwechselte zwei 
unvereinbare Prinzipien: das historische und das funktionale, aber konsequent 
wandte er keines von ihnen an. 

Wenn die Forscher eine solche Verwirrung der Prinzipien in das Studium 
der Geschichte der menschlichen Gesellschaft einfuhrten, so wurden sie unter 
anderem zur Schlussfolgerung kommen, dass die Schulen des Altertums und 
des modernen Europa — alle zu einer neuen historischen Epoche (zu den 
,Canogenesen*‘) gehorten, weil sie alle die Fursorge fur die Kinder zum 
Zwecke hatten. 

HAECKEL folgend verfallen diesem Irrtum alle Forscher, welche die Be- 


zeichnungen ,,Canogenese“, ,,Palingenese‘‘ gebrauchen.? 


1 Gegenbaur allein hat diese zwei erwahnten Fehler vermieden: er gebrauchte das 
Wort ,,Canogenese“ in relativer Bedeutung, einfach als Synonym alles Neuen, indem er 
z. B. den neuen Abschnitt des Schadels ausgewachsener Fische als canogenetisch be- 
zeichnete. Offenbar haben Gegenbaurs Canogenesen mit den Canogenesen HAECKELs und 
aller anderen Forscher nichts gemein. 
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3) Die Begriffe alt und neu sind dank ihrer Relativitat auf jeden historischen 


Prozess anwendbar und allumfassend. Betrachtet man aber die Entwicklung 
der Organismen nur als eine Gesamtheit von Palingenesen und Canogenesen, 
so erweist es sich, dass infolge der absoluten Bedeutung dieser Begriffe die 
ausgewachsenen Organismen uberhaupt nicht evolutionieren kon- 
nen, sondern dass nur die embryonalen Anpassungen evolutionieren. In der 
Tat kann ein neu entstehendes Merkmal nicht auf einmal Palingenese sein, 
aber es kann Canogenese sein. Auf diese Weise erscheinen Canogenesen-Palin- 
genesen dank ihrer absoluten Bedeutung als evolutionsfeindliche Begriffe, un- 
geachtet dessen, dass sie geschaffen wurden, um gerade die Evolution der 
ausgewachsenen Organismen zu verstehen. 

Der historische Gehalt der HAEcKELschen Terminologie ist voll von Wider- 
spruchen. Wollte man diese Terminologie um jeden Preis erhalten und sie 
von den Widersprichen befreien, so mtsste man noch wenigstens drei neue 
Termini ausdenken, die Canogenesen-Palingenesen ihrer absoluten Bedeutung 
entkleiden und ihnen eine relative verleihen, d. h. es so einrichten, dass die 
Canogenesen Palingenesen wurden, und die Palingenesen zu Canogenesen. 
Dann werden es schon nicht mehr die Palingenesen-Canogenesen sein, an die 
die Forscher gewohnt sind, sondern etwas ganz Neues. In der Tat ist, wie 
aus dem Ferneren erhellt, eine solche Reform der HAECKELschen Terminologie 


nicht notig. 


2. EIGENSCHAFTEN DER CANOGENESEN IN BEZUG AUF DAS 
BIOGENETISCHE GRUNDGESETZ. 


Wie es sich aus der Formulierung des Gesetzes mit vollkommener Klarheit 
ergiebt, besitzten die Canogenesen zwei Eigenschaften. 

1) Die Canogenesen unterwerfen sich dem biogenetischen Grundgesetze 
nicht, d. h. in ihrer Entwicklung konnen keine Hinweise auf ihre Evolution 
sein und in der letzteren kann die direkte historische Reihe nicht zum Aus- 
druck kommen. 

2) Die Canogenesen sind obligatorische Antagonisten der Palingenesen, 
und sie sind die Ursache des Verschwindens der letzteren: je mehr Cano- 
genesen die Ontogenese enthalt, desto weniger Palingenesen sind darin und 
umgekehrt. 

Gerade wegen dieser zwei Ejigenschaften fanden die Canogenesen stets 
Sympatie bei den Gegnern des biogenetischen Grundgesetzes, obschon es klar 
ist, dass sie diese beiden Eigenschaften nicht besitzen und nicht Canogenesen 
sein konnten, wenn es kein biogenetisches Grundgesetz gabe. Aus HAECKELS 
Beispielen und seinen unmittelbaren Angaben geht hervor, dass er annahm, 
die Eigenschaften der Canogenesen eigneten den embryonalen Anpassungen, 


unter denen er erstens die Organe, zweitens die Veranderungen der raum- 
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lichen und zeitlichen Beziehungen zwischen den sich entwickelnden Organen, 
d. h. die Heterotopien und die Heterochronien verstand. Aber angesichts der 
schon entstandenen Schwierigkeiten konnen wir diese Satze ohne Analyse nicht 
annehmen. 

Offenbar sind wir gezwungen, um Willkur und zahlreiche Widerspruche 
zu vermeiden, fur Canogenesen nur jene embryonalen Anpassungen zu halten, 
welche vollstandig und gleichzeitig beiden oben angegebenen Eigenschaften 
der Canogenesis entsprechen. Die Canogenesen miissen ausserhalb des _bio- 
genetischen Grundgesetzes stehen: ihre Ontogenese darf nicht 
ihre Phylogenese wiederholen und zweitens die Canoge- 


nesen mussen die Antagonisten der Palingenesen sein. 


I. EMBRYONALE ANPASSUNGSORGANE. 


Aus der ganzen Menge der embryonalen Anpassungsorgane lasst sich jene 
Gruppe ausscheiden, welche HAECKEL selbst als Beispiele fur die Canogenesen 
gegeben hat, Beispiele, die von allen als unstreitige Canogenesen anerkannt 
sind. Diese Gruppe der Anpassungen ist sehr alten Ursprungs (manche von 
ihnen sind alter als eine beliebige Palingenesis) und sie unterscheidet sich von 
allen anderen Anpassungen (ebenfalls von den Palingenesen) durch die Armut 
der Potenzen: die embryonalen Anpassungen dieser Gruppe, wie der Dotter- 
sack oder die Eischalen verwandeln sich niemals in Organe erwachsener Tiere 
und konnten im kunftigen Evolutionsprozesse niemals Organe erwachsener 
Tiere werden, selbst dann nicht, wenn die Evolution auf neotenischem Wege 
erfolgen wurde. Jedoch ist die Phylogenese fast all dieser Anpassungen uns 
besser bekannt, als die Phylogenese der meisten anderen Organe, ungeachtet 
dessen, dass von ihnen im fossilen Zustande nichts nachgeblieben ist. Dieses 
Wissen besitzen wir eben deshalb, weil die angegebenen Anpassungen sich 
ideal dem biogenetischen Gesetze unterwerfen und weil ihre Ontogenese 
die Phylogenese_ ,,wiederholt“. Die Phylogenese des Dottersackes, des 
Amnions, der Allantois u. a. ist aus ihrer Ontogenese besser zu verstehen, als 
die Phylogenese solcher Palingenesen, wie die Kiemenspalten und Kiemen- 
bogen. Der ausserordentlich grosse Fettropfen in den pelagischen Eiern 
einiger Fische entsteht nicht auf einmal, sondern entwickelt sich aus dem fein 
zerstaubten Zustande, der sich bei anderen Fischen beobachten lasst und 
erscheint zweifellos als primar. Die Larven der Karpfenfische besitzen einen 
Dottersack von Birnenform (Abb. 12 u. 13), der in der Ontogenese aus 


runder Form entstanden ist, die phylogenetisch als die altere Form erscheint. 


Auf diese Weise entsprechen die embryonalen Anpassungen dieser Gruppe 


nicht der ersten Forderung, die von HAECKEL selbst an die Canogenesen ge- 
stellt wird: nach dieser Forderung sind sie micht Canogenesen (wie HAECKEL 


sie irrtumlich genannt hat) sondern Palingenesen. 
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Sie entsprechen aber auch nicht der zweiten Forderung: sie erscheinen 
nicht als obligatorische Antagonisten der Palingenesen. Es lasst sich nicht 
nachweisen, dass die Entwicklung des grossen Fettropfens im Ei von dem 
Verschwinden einer Palingenese begleitet ist: ebenso hat sich die Zahl der 
Palingenesen deshalb nicht vermindert, weil der Dottersack eine Birnenform 
angenommen hai. 

Also erscheinen die embryonalen Anpassungen dieser Gruppe nicht als 
Canogenesen: sie genugen nicht den beiden Forderungen, die von HAECKEL 
an die Canogenesen gestellt werden. 

Alle ubrigen embryonalen Anpassungsorgane unterscheiden sich von den 
betrachteten Anpassungen durch die bedeutende Zahl der Potenzen: sie ver- 
wandeln sich entweder in die Organe erwachsener Tiere oder, falls sie sich 


nicht verwandeln, so ist doch fur sie theoretisch die Moglichkeit einer solchen 


Verwandlung durchaus zulassig. Als typisches Beispiel der Anpassungen 


dieser Art erscheint die Entwicklung der Aortabogen bei Fischen und 
anderen Tieren. Anfanglich wird nur der 1. mandibulare Aortabogen angelegt 
(Abb. 13). Durch ihn stromt alles Blut und er erscheint als ein ebenso be- 
deutendes Gefass, wie die Aorta. Eine solche fundamentale Funktion tragt 

bis sich die ubrigen Aortabogen entwickelt haben. Mit dem Er- 
scheinen der letzteren fliesst das Blut zu ihnen, der mandibulare Aortabogen 
nimmt ab und wird ein geringes Gefass oder verschwindet bei einigen Fischen 


lich (Cobitidae, Siluridae u. s. w.). Die fundamentale Funktion des 


verwirklicht wird. 

Der zweite Aortabogen, der hyoidale, fehlt bei ausgewachsenen Fischen 
ganzlich, und von ihm erfahren wir nur dank dem, dass er zu einer larvalen 
Anpassung geworden ist: wenn der Umbau der larvalen Blutzirkulation zu 
einer definitiven erfolgt, so wurden die Augen einige Zeit nicht nur eine 
ungenugende Quantitat Blut erhalten, sondern wurden desselben sogar ganz 
entbehren mussen, wenn nicht der hyoidale Aortabogen da ware, der gerade 
um diese Zeit im funktionalen Optimum sich befindet und ausschliesslich die 
Augen bedient. Spaterhin wird er uberflissig und verschwindet. 

Aus den angefthrten Beispielen ist ersichtlich, dass sie den Anforderungen, 
die an die Canogenesen gestellt werden, nicht entsprechen: sie unterwerfen 
sich ebenfalls dem biogenetischen Grundgesetze, und werden gewohnlich als 
klassische Beispiele fiir Palingenesen angefuhrt, ohne dass ihre anpassende 
larvale Funktion in Betracht gezogen wird. Diese Anpassungen stehen keines- 
wegs in umgekehrtem Verhaltnis zu den Palingenesen, sondern befinden sich 
im Gegenteil in direkter Abhangigkeit von ihnen: die Palingenese ist 
nur deshalb erkennbar, weil sie zur embryonalen An- 


passung geworden ist, wie z. B. der mandibulare Aortabogen bei 
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einigen Fischen und der hyoidale Aortabogen bei allen Fischen (den Knochen- 
fischen). Umgekehrt, geht die embryonale Anpassung verloren und wird ihre 
Funktion von einigen anderen Organen ubernommen, so geht auch zusammen 
mit dem Verluste der embryonalen Anpassung die entsprechende Palingenese 
verloren. So z. B. erfullt bei Polypterus die beschriebene Funktion des mandi- 
bularen Aortabogens der hyoidale Aortabogen: er wird der Zeit nach zuerst 
angelegt, er erscheint sehr gross und leitet samtliches Blut durch. Parallel 
damit wird der mandibulare Aortabogen, der keine larvale Bedeutung hat, gar 
nicht angelegt und uns ist nichts wber ihn bekannt. 

Die Zahl der Beispiele der embryonalen Anpassungs-Organe lasst sich ver- 
mehren und ein ausfthrliches System derselben kann gegeben werden. 

Die an Potenzen nicht verarmten embryonalen Anpassungen, von denen 
teilweise die Rede war, und welche in der Vergangenheit, Gegenwart oder 
Zukunft sich in Organe erwachsener Tiere hatten verwandeln konnen, bilden 
eine naturliche Gruppe unbeschrankter embryonaler Anpassungen, 
d. h. solcher, deren Bedeutung sich nicht nur auf die embryonale Lebens- 
periode beschrankt. Eine zweite Gruppe bilden die beschrankten em- 
bryonalen Anpassungen, d. h. jene an Potenzen armen embryonalen Anpas- 
sungen, deren Bedeutung in der Vergangenheit, in der Gegenwart und Zu- 


kunft sich nur auf die embryonale und larvale Lebensperiode beschrankt. 


A. Unbeschrankte embryonale Anpassungen. 


Diese Gruppe embryonaler Anpassungen wird von folgenden Untergruppen 
gebildet : 

1) Retrospektiv-prospektive embryonale Anpassungen, d. h. 
solche, die in der Vergangenheit Organe erwachsener Vorfahren waren und 
die gegenwartig (und in Zukunft) sich auch zu Organen erwachsener Tiere 
entwickeln. 2) Retrospektive embryonale Anpassungen, d. h. solche, 


genwartig lebenden 


welche Organe erwachsener Ahnen waren, aber die bei ge 


Organismen in erwachsenem Zustande nicht erhalten geblieben sind (Reduk- 
tion wahrend der Ontogenese), 3) Prospektive embryonale Anpassungen, 
d. h. solche, welche niemals Organe erwachsener Tiere gewesen sind, aber 
welche kunftig Organe erwachsener Tiere werden konnen (wahrend der 
Evolution auf dem Wege der Neotenie). 


1. Retrospektiv-prospektive embryonale Anpassungen. 


1) Der mandibulare Aortabogen erscheint, wie angegeben, als wichtigste 
embryonale Anpassung bei den Embryonen aller Fische, mit Ausnahme des 
Polypterus (Abb. 13). Zweifellos war er bei seinen Ahnen ein funktionie- 


rendes Gefass und hat sich jetzt in erwachsenem Zustande bei vielen 
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Abb. 1. Spirakularkieme (Psb) und Kieme des 1. Kiemenbogens (1. Br.) der Larve 
Thymallus arcticus. Die Spirakularkieme funktioniert als larvale Augenkieme; ihre 
Blattchen sind viel grosser als die Blattchen des 1. Kiemenbogens. 

Fischen, aber nicht bei allen erhalten (Cyprinidae, Salmonidae u. s. w.). Wie 
darauf hingewiesen wurde, unterwirft er sich dem biogenetischen Grund- 

gesetze und wird gewohnlich als Beispiel der Palingenese angefuhrt. 

2) Die Pseudobranchie erscheint als larvale Anpassung, d. h. als Augen- 
kieme, bei den Larven vieler Knochenfische (Thymallus, Coregonus, Abramis, 
Perca u. a.) (Abb. 1). Bei ihren erwachsenen Vorfahren war sie Kieme der 
spirakularen Spalte, und jetzt erhalt sie sich, ungeachtet der Reduktion der 
spirakularen Spalte, in erwachsenem Zustande bei diesen Knochenfischen. 


Die Pseudobranchie ist dem biogenetischen Grundgesetze unterworfen und 


der Streit uber ihre Phylogenese kann nur nach Erforschung ihrer Ontogenese 


beigelegt werden. Die larvale Funktion der Pseudobranchie erscheint nicht als 


Antagonist der Palingenese, sie kann aber die Ursache der Erhaltung der 


OA 


Abb. 2. Die Larve Rhodens sericens, 8 mm Lange (aus der Kiemenhohle von Unio). 

Der Dottersack bildet vorne oben an jeder Seite einen Fortsatz, mit dem die Larve 

sich zwischen den Kiemenblattchen halt. Als Atmungsorgane der Larve dienen: die 

Dorsal- und Analflosse und die gefassreiche Oberflache des Dottersackes. In der dor- 

salen Flosse haben sich die Segmentalgefasse verastelt, in der Analflosse die Vena 

caudalis inferior, am Dottersack zwei Subintestinalvenen (an jeder Seite des Sackes 
je eine). 
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Abb. 3. Blutgefasssystem der Larve Actpenser stellatus. V. si. Subintestinalvene, die an 

der Oberflache des Dottersackes ein Gefassnetz bildet und als larvales Atmungsorgan 

funktioniert. Der Bau des Blutgefasssystems und insbesondere der Subintestinalvene ist 
schematisch denjenigen bei den Amphioxus ahnlich. 


Palingenese sein: viele Fische, bei denen die Pseudobranchie die larvale Funk- 
tion nicht erworben hat, haben die Palingenese eingebusst, d. h. in ihrer Onto- 
genese haben sich die Anzeichnen einer fruheren Existenz der spirakularen 
Kieme nicht erhalten (bei ihnen ist die Pseudobranchie ganzlich verschwun- 
den, Cobitidae, Siluridae u. s. w.). 

3) Die Dorsal- und Analflosse bei den Larven der Cyprimidae (Abb. 2 u. 13) 
und die Analflosse bei den Larven Hemichromis erscheinen als larvale An- 
passungen, d. h. sie funktionieren als larvale Atmungsorgane. In ihrer 
Ontogenese ist nichts, was sie der Anwendung des biogenetischen Grund- 
gesetzes entziehen wurde und worin sie als Antagonisten der Palingenese er- 
scheinen wurden. Ungeachtet der Erwerbung der larvalen Funktion bewahrt 
thre Ontogenese viel mehr palingenetische Zuge als die Ontogenese der un- 
paaren Flossen bei Plagiostomi welche keine larvale Funktion tragen 
(J. SCHMALHAUSEN IQI2). 

4) Die Subintestinalvene beim Acipenser erscheint als ein an der Ober- 
flache des Dottersackes gelegenes Atmungsorgan (Abb. 3). Sie ist der 
Subintestinalvene bei Amphioxus homolog. Bei den Larven anderer Fische, 
bei denen die larvale Atmung durch andere Gefasse verwirklicht wird, hat 
sich die Subintestinalvene gar nicht erhalten. 

Ohne die Zahl der Beispiele zu vermehren, lasst sich die Charakteristik 
dieser Gruppe dahin zusammenfassen: Alle retrospektiv-prospektiven embryo- 
nalen Anpassungen enthalten Elemente der dem biogenetischen Grundgesetze 


unterworfenen Palingenese; Canogenesen kOonnen sie nicht sein. 


2. Retrospektive embryonale Anpassungen. 


1) Der mandibulare Aortabogen fehlt bei den Cobitidae, Siluridae, Apodes 


und einigen anderen Fischen in erwachsenem Zustande, wie schon hinge- 
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wiesen wurde, aber bei Larven ist er vorhanden und tragt eine ebensolche 
larvale Funktion, wie bei allen anderen Fischen. Die larvale Funktion erhielt 
den Larven der genannten Fische dieses uralte Gefass; der Verlust der 
larvalen Funktion ist von dem vollstandigen Verlust des mandibularen Aorta- 


bogens (Polypterus) begleitet. 2) Der hyoidale Aortabogen der Larve des 


Polypterus tragt, wie nachgewiesen wurde, eine larvale Funktion, wie sie der 


mandibulare Aortabogen der Larvalen aller ubrigen Fische tragt, aber ausser- 
dem versorgt er die grossen ausseren Kiemen mit Blut. Ungeachtet der Er- 
werbung der larvalen Funktion, vielleicht aber gerade dank dem, bewahrte 
der hyoidale Aortabogen bei Polypterus den archaistischen Charakter besser, 
als der hyoidale Aortabogen bei Plagiostomi. 3) Die ventrale Halfte des 
hyoidalen Aortabogens existiert bei den Teleostei nur in larvalem Alter 
(Abb. 16). Sie tragt eine sehr wichtige larvale Funktion, d. h. sie lasst keine 
Unterbrechung der Blutversorgung der Augen und des Gehirns zu, welche 
bei ihrem Fehlen zeitweilig unausbleiblich ware. Die larvale Funktion hat fur 
alle Larven der Teleostei die ventrale Halfte des hyoidalen Aortabogens be- 
wahrt. Die dorsale Halfte des hyoidalen Aortabogens, die keine larvale Funk- 
tion erworben hat, erscheint nur zuweilen in Gestalt eines rudimentaren 
Reliktes (individuelle Variationen bei Esox und Carassius und Hypbriden, 
Abb. 16 u. 17), ist aber bei den meisten Fischen aus der Ontogenese ganzlich 
verschwunden (Cyprinidae, Percidae u. a.). 4) Bei Apodes existiert die 
Pseudobranchie nur in larvalem Alter: sie erscheint als larvale Augenkieme, 
ahnlich der Pseudobranchie bei Abramis, Perca u. a. Fischen. Ihre Phylo- 
genese ist dieselbe, wie bei den anderen Pseudobranchien (ein Derivat der 
spirakularen Kieme) und ist nur aus ihrer Ontogenese bekannt (GRASSI I9I4). 
5) Die praanale Flosse der Larven der Hemichromis erscheint als Atmungs- 
organ. Bei erwachsenen Fischen fehlt sie, existierte aber bei erwachsenen 
Vorfahren. Die Erwerbung der larvalen Atmungsfunktion beraubte sie 
jener archaistischen Zuge nicht, welche die praanalen Flossen der ubrigen 
Larven von Knochenfischen, die nicht Atmungsorgane sind, charakterisieren. 
Die Embryonen der Plagiostomi aber, welche die praanale Flosse nicht als 
embryonale Anpassung brauchen, haben diese Flosse ganzlich eingebusst. 
6) Der ausgewachsene Symbranchus hat keine Brustflossen, wohl aber haben 
die Larven Brustflossen, welche als Atmungsorgane auftreten (M. TAYLOR 
1914). Es lasst sich denken, dass die larvale Funktion dieses uralte Organ 
fur die Larven von Symbranchus bewahrt habe und dass ohne dasselbe die 
Brustflossen aus der Ontogenese verschwunden waren, wie die Bauchflossen, 
die keine larvale Funktion erworben hatten, verschwunden sind. 7) Bei den 
Larven des Acipenser tragen die Zahne eine larvale Funktion, d. h. sie dienen 
zum Ergreifen der Nahrung. Bei dem ausgewachsenen Acipenser fehlen die 


Zahne, bei den Ahnen aber haben sie zweifellos existiert. 
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Beispiele retrospektiver embryonaler Anpassungen zeigen an, dass sie alle 
Elemente der Palingenese in sich tragen und dass das Vorhandensein der- 
selben zur Erhaltung der entsprechenden Palingenesen notwendig ist: sie 


konnen keine Canogenesen sein. 


3. Prospektive embryonale Anpassungen. 


Es halt schwer mit Sicherheit Beispiele dieser embryonalen Anpassungen 
nachzuweisen. Es ist theoretisch durchaus denkbar, dass die 4usseren Kiemen 
der Larven eimger Amphibien in Zukunft in erwachsenem Zustande sich 
erhalten, wenn ihre Evolution auf neotenischem Wege erfolgt, wie zum Bei- 
spiel beim Axolotl, dessen larvale Kiemen das ganze Leben hindurch erhalten 


bleiben, und einige Stegocephalen, die in erwachsenem Zustande dussere 


Kiemen besassen. Die ausseren Kiemen von Polypterus, Lepidosiren und 


Protopterus lassen sich auch in diese Untergruppe bringen (bei diesen 
Fischen erhalten sich die ausseren Kiemen sehr lange, d. h. sie sind bei den 
fast ausgewachsenen Tieren vorhanden). Vielleicht gehoren hierher auch die 
ausseren Kiemen der Larven von Plagiostomi und Teleostei — Cobitis, 
Gymnarchus, Heterotis (wenn die Vermutung einer prospektiven Bedeutung 
dieser embryonalen Organe nicht richtig sein sollte, so mussen sie der Gruppe 
beschrankter embryonaler Anpassungen zugewiesen werden). 

Alle prospektiven embryonalen Anpassungen unterscheiden sich von den 
embryonalen Anpassungen der zwei vorhergehenden Untergruppen dadurch, 
dass sie keine Elemente der Palingenese in sich tragen (indem wir unter 
letzteren den Hinweis auf das Organ des erwachsenen Vorfahren verstehen). 
Aber sie alle sind dem biogenetischen Grundgesetze unterworfen (die Phylo- 
genese der ausseren Kiemen ist nur aus ihrer Ontogenese bekannt ; NIKOLUKIN 
1930); und sie alle sind keine Antagonisten der Palingenese. Obgleich das 
Verschwinden oder Erscheinen mancher von ihnen fur die Summe der Palin- 
genesen gleichgultig ist, konnen andere von ihnen aber in Verbindung mit 
palingenetischen Organen stehen und ihre Erhaltung bedingen: es ist sicher, 
dass gerade die ausseren Kiemen des Polypterus, die aus dem hyoidalen 
Aortabogen Blut erhalten, dessen archaistischen Charakter bewahrt haben. 
Daher konnen alle prospektiven Anpassungen keine Canogenesen sein. 

Wie aus den Beispielen ersichtlich, konnen die retrospektiv-prospektiven 
embryonalen Anpassungen im Verlaufe der Evolution ihre prospektive Be- 
deutung verlieren und sich in retrospektive embryonale Anpassungen ver- 
wandeln (mandibulare und hyoidale Aortabogen der ersten Untergruppe 
gehen in die zweite uber, manche Pseudobranchien u. a.). Die prospektiven 
Anpassungen verwandeln sich nach ihrer Verwirklichung in _ retrospektiv- 


prospektive. 
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B. Beschrankte embryonale Anpassungen. 

1) Eischalen. Sie besitzen eine enorme Mannigfaltigkeit in der Struktur, 
welche den verschiedenen Existenzbedingungen angepasst sind (im Mutter- 
leib, auf der Erde, im Wasser pelagische und bentonische Eier u. a.). Die 
Phylogenese all dieser Strukturen ist hinreichend aus ihrer Ontogenese zu 
begreifen. Bei den Wirbeltieren sind sie ihrer Abstammung nach alter denn 
alle Palingenesen und erscheinen keinem von ihnen als Antagonisten. 2) Die 
einzelligen Drusen der Fischlarven, welche ein Ferment ausscheiden, das die 
Eihulle verdaut (sie sind am Kopf und anderen Korperteilen gelegen, Abb. 14). 
Die Phylogenese dieser Druisen ist unbekannt, weil thre Ontogenese gar nicht 
erforscht ist. Es ist unmoglich vorauszusetzen, welcher Art Palingenese in- 
folge des Erscheinens dieser Drusen verschwinden konnte. 3) Die Phylo- 
genese der Anklebeorgane der Larven von Fischen und Amphibien ist nur 
aus ihrer Ontogenese bekannt. Es ist unbekannt, ob sie Antagonisten irgend 
einer Palingenese sind. 4) Amnion und Allantois. Wie schon erwahnt, ist 
ihre Phylogenese hinreichend bekannt, weil sie dem biogenetischen Grund- 
gesetze unterworfen sind. 5) Bei den Cypriniden wiederholt die Ontogenese 
der Form des Dottersackes, wie schon gesagt, thre Geschichte (Abb. 12 u. 13). 
6) Die Telolecitaleier der Knochenfische durchlaufen die Isolecitalphase in 
ihrer Ontogenese, und es ist ublich anzunehmen, dass in der Phylogenese der 
isolecitale Zustand dem telolecitalen vorhergeht. 

Aus diesen wenigen Beispielen wird es klar, dass die beschrankten embryo- 
nalen Anpassungen in Bezug auf das biogenetische Grundgesetz fast alle 
Eigenschaften der prospektiven embryonalen Anpassungen besitzen: sie tragen 
in sich nicht die Elemente der Palingenese, sondern sie sind dem biogenetischen 
Grundgesetze unterworfen und erscheinen nicht als unbedingte Antagonisten 


der Palingenese; darum sind sie auch keine Canogenesen. 


Il. EMBRYONALE ANPASSUNGEN — BEZIEHUNGEN. 


1. Heterotopien. Man kann auf Beispiele von Heterotopie in der Entwick- 
lungsgeschichte der Bauchflossen bei Fischen hinweisen, deren Phylogenese 
in der uns interessierenden Beziehung keine Zweifel zulasst. Bei den Plagio- 
stomi und Ganoidei befinden sich die Bauchflossen direkt vor dem Anus. Bei 
den Knochenfischen rucken sie mehr oder weniger nach vorn: bei Cyprinidae, 
Salmonidae u. a. befinden sie sich ungefahr in der Mitte des Rumpfes, bei 
Percidae sind sie unter den Brustflossen gelegen, aber bei Pediculati und 
Jugulares befinden sie sich vor den Brustflossen, unter dem Kopfe. 


Die Lage der Brustflossen bei Cyprinidae, ungefahr in der Mitte des 


Rumpfes, erscheint als Heterotopie im Vergleich mit der Lage der Bauch- 


flossen direkt vor dem Anus bei den Urfischen (was man Palaetopie nennen 


kann). Diese Heterotopie wird dadurch charakterisiert, dass sie sich auf ein- 
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mal entwickelt (d. h. dass die Brustflossen bei Cyprinidae sofort an gegebener 
Stelle erscheinen) und dass sie eine ontogenetische Phase (oder ein Stadium) 
darstellen, zum Unterschiede von einer beliebigen anderen Organogenese, 
welche mehrere Entwicklungsphasen durchlauft. Diese eine ontogenetische 
Phase tragt in sich den Hinweis auf eine phylogenetische Periode und enthalt 
keine Hinweise auf eine ihr vorangegangene phylogenetische Periode (d. h. 
in ihr sind keine Hinweise auf die fruhere Lage der Brustflossen vor dem 
Anus). Dabei verlauft die typische Ontogenese, in welcher Palingenesen an- 
getroffen werden, in mehreren Phasen, welche als Reprasentanten verschie- 
dener phylogenetischer Perioden erscheinen. Darum ist es nicht klar, ob die 
Heterotopie dem biogenetischen Grundgesetze unterworfen ist: es scheint, als 
ob sie diesem Gesetze nicht unterworfen sei, und sie scheint als unbedingter 
Antagonist der Palingenese aufzutreten: also kénnte es scheinen, dass wir 
eine echte Canogenese gefunden hatten. Aber ehe wir einen solchen Schluss 
ziehen, mussen wir eine Stelle fur die Palaeotopie finden und ihre Beziehung 
zur Phylogenese und zum biogenetischen Grundgesetze aufklaren. Es erweist 
sich, dass in Bezug auf das biogenetische Grundgesetz die Palaeotopie sich 
durch nichts von der gegebenen Heterotopie unterscheidet: ahnlich der letz- 
teren, stellt die Palaeotopie eine ontogenetische Phase vor, welche als Re- 
prasentantin einer phylogenetischen Periode erscheint, und ahnlich der letz- 
teren nicht diejenigen Eigenschaften besitzt, welche die polyphase Ontogenese, 
welche Palingenesen enthalt, hat. Der einzige Unterschied der Palaeotopie 
von der Heterotopie ist der, dass die erstere gegen die letztere uralt ist. Aber 
dieses ist kein Grund die Heterotopie zu den Canogenesen zu rechnen, da 
man auf andere Heterotopien hinweisen kann, die noch jinger sind, und dann 
muss man diese altere Heterotopie Palingenesen nennen. Auf diese Weise 
gibt es nur zwei logische Moglichkeiten: entweder sind Heterotopien keine 
Canogenesen oder aber sie sind es, dann sind aber auch Palaeotopien 
Canogenesen. 
Ein Vergleich mit phylogenetisch jungeren Heterotopien zeigt klar, dass 
Heterotopien keine Canogenesen, Palaeotopien keine Palingenesen sind. Die 


Lage der Brustflossen am Kopfe des Lophius erscheint als eine neuere 


Heterotopie, denn die Heterotopie bei Cypriniden. Ohne Zweifel wurden die 


Brustflossen von Lophius vom Rumpf an den Kopf versetzt, wo sie in der 
vorangehenden phylogenetischen Periode sich befanden: ihre Anlage erscheint 
bei Lophius am Rumpf hinter den Brustflossen und wahrend der Ontoge- 
nese rucken sie vorwarts zum Kopf. Die anfangliche ontogenetische Lage der 
Brustflossen von Lophius erscheint trotzdem als Heterotopie im Vergleich 
zu der mehr nach hinten geruckten Lage der Brustflossen bei Cyprinidae. Auf 
diese Weise sehen wir, dass die phylogenetisch allerjungste Heterotopie Eigen- 
schaften der typischen polyphasen Ontogenese besitzt und die Palingenese 


enthalt, d. h. wir sehen, dass sie dem biogenetischen Grundgesetze unterwor- 
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fen ist und dass sie in Bezug auf dieses Gesetz vollwertiger ist, als die 
Palaeotopien. 

So sehen wir denn, dass alle Heterotopien in Bezug auf das biogenetische 
Grundgesetz in zwei Zustanden vorkommen: in einem nichtvollwertigen 
Zustande (monophasen) und in einem vollwertigen (polyphasen); alle 
Palaeotopien besitzen Eigenschaften der nichtvollwertigen Heterotopien. Aus 
dem Gesagten ergiebt sich augenscheinlich, dass nach den Gesetzen der Logik 
die Heterotopien nicht zu den Canogenesen einbezogen werden konnen, 

2. Heterochronien. Die von HAEcKEL angefuhrten Beispiele der Accelera- 
tion und Retardation besitzen in bedeutendem Masse jene Mangel der weiter 
unten angefuhrten Beispiele MEHNERTs, welch letzterer mehr als andere diese 
Frage behandelt hat. Die Anlage der paarigen Wirbeltieraugen in der Onto- 
genese bildet sich fruher als die der Parietalaugen: wahrend angenommen 
wird, dass in der Phylogenese die ersteren spater als die letzteren entstehen. 
Dieses fruhere ontogenetische Erscheinen der paarigen Augen im Vergleich 
zum Parietalauge, nannte MEHNERT Acceleration und das spatere Erscheinen 
des Parietalauges im Vergleich zu paarigen Augen nannte er Retardation. Die 
Tatsache, dass die Anlage des Herzens bei Wirbeltieren sich frither bildet, 
als die Aortaanlage, nannte er Acceleration, aber die Tatsache, dass die An- 
lage der Aorta bei denselben Tieren, eo ipso, sich spater als die Herzanlage 
bildet, nannte er Retardation. Diese Beispiele beruhren solche Momente der 
Phylogenese, von denen wir keine klare Vorstellung haben. Selbst wenn man 
dieses nicht berucksichtigt, so kann man trotzdem nicht jenes Prinzip anneh- 
men, das MEHNERT zur Feststellung der Acceleration und Retardation benutzte, 
weil dieses Prinzip einen circulus vitiosus vorstellt. Die Veranderungen in 
der Anlagezeit zweier Organe lassen sich nur erkennen, wenn man sie auf 
eine dritte konstante Erscheinung der Ontogenese bezieht, man kan diese 
Veranderungen nicht erkennen, wenn man beide Organe miteinander in Be- 
ziehung bringt, wie es MEHNERT tut. Darum wissen wir in Wirklichkeit nicht, 
was in seinen Beispielen als Acceleration und was als Retardation erscheint 
und ob man uberhaupt in ihnen irgend eine Heterochronie finden kann. In 
Folge der Zw eifelhaftigkeit dieser Beispiele werden wir weiter andere Bei- 
spiele anfuhren, um das Verhaltnis der Heterochronien zum biogenetischen 
Grundgesetze aufzuklaren. 

a) Retardationen. Vielfache Retardationen beobachtet man bei der 
Gefassanlage der Fische. Als konstante Erscheinung der Ontogenese, an 
welcher man die Retardationen erkennen kann, wollen wir die Verabredung 
treffen, die Anlagezeit der Dorsalaorta als solche zu betrachten: sie erscheint 
bei allen Fischen in mehr oder weniger gleichen Stadien der Entwicklung, fast 
unmittelbar nach dem Erscheinen des Herzens. Bei den Knorpelganoiden und 


bei einigen Knochenfischen erscheinen die Segmentalgefasse fast gleichzeitig 


mit der Dorsalaorta (etwas spater als letztere, Abb. 3): in Bezug der Zeit des 
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Erscheinens der Segmentalgefasse kann man die Verabredung treffen, sie als 
Palaeochron zu bezeichnen. Bei Cyprinidae erscheinen die Segmentalgefasse 
bedeutend spater als die dorsale Aorta (eine Retardation von ungefahr 2—3 
Tagen), aber bei Perca und Lota verspatet sich ihr Erscheinen ungefahr um 
1*/,—3 Wochen. Die Anlage der Vena subintestinalis bei den Ganoiden und 
einigen Knochenfischen geschieht gleichzeitig mit der Anlage der dorsalen 
Aorta (Palaeochronie, Abb. 3): bei Acerina, Perca, Lota u. a. geschieht die 
Anlage dieser Vene viel spater, nach dem Erscheinen der dorsalen Aoria 
(Retardation). Die Anlage der Vena caudalis profunda geht bei den Ganoiden 
und bei vielen Knochenfischen (bei allen denen, in deren Ontogenese die Vena 
caudalis inferior fehlt) fast gleichzeitig mit der Anlage der Dorsalaorta vor 
sich (Palaeochronie, Abb. 3); bei Cyprinidae (und uberhaupt bei allen Lar- 
ven, welche die Vena caudalis inferior haben), erscheint die Vena caudalis 
profunda erst am Ende der larvalen Lebensperiode, d. h. bei Rutilus z. B. 
kommt diese Retardation durch einen Zeitraum von ca 3 Wochen zum 
Ausdruck. 

Eine Retardation bemerkt man auch bei der Entwicklung der Pseudobran- 
chien, Bei Plagiostomi tritt ihre Anlage in den mittleren embryonalen Ent- 
wicklungsstadien auf, fast gleichzeitig mit den Kiemenanlagen (Palaeo- 
chronie): bei den Ganoiden erscheint die Anlage der Pseudobranchien am 
Schluss der larvalen Lebensperiode, sehr viel spater nach der Entwicklung 
der Kiemen (Retardation; man nimmt an, dass die Kiemen bei Plagiostom: 
und Ganoidei ungefahr zu gleicher Zeit erscheinen). 

b) Accelerationen. Die Anlage der Kardinalvene bei den Ganoiden 
und einigen Knochenfischen (Esox) erfolgt spater als die der Dorsalaorta und 
spater als die der segmentalen Gefasse (Palaeochronie). Die Anlage der Kar- 
dinalvene erfolgt bei Cyprinidae, und andere gleichzeitig mit der Anlage der 
Dorsalaorta (Acceleration, Abb. 13). Vena capitis medialis erscheint bei den 
Ganoiden und bei vielen Knochenfischen als die erste der Kopfvenen, d. h. 
fast gleichzeitig oder etwas fruher als die Dorsalaorta (Palaeochronie) : bei 
Cottus erscheint dem Zeitpunkte nach als erste Kopfvene die Vena capitis 
lateralis (Acceleration). Die Anlage der Kiemen erfolgt bei Cyprinidae nach 
der Bildung der Kiemenspalten (Palaeochronie) ; die Anlage der Kiemen bei 
Cobitidae erfolgt vo r dem Erscheinen der Kiemenspalten (Acceleration ; man 
nimmt an, dass der Zeitpunkt des Erscheinens der Kiemenspalten bei Cobitidae 
im Vergleich zu Cyprinidae sich nicht verspatet). 

Ks ist augenscheinlich, dass die Accelerationen in Bezug auf die Phylogenese 
und das biogenetische Grundgesetz alle Eigenschaften der monophasen 


Heterotopien besitzen, ausser der einen: jede Heterochronie besteht aus einer 


ontogenetischen Phase (Moment), welche den Hinweis auf nur eine phylo- 


genetische Periode enthalt: aber alle Heterochronien konnen sich nicht in 


polyphase Ontogenesen umwandeln (zum Unterschiede von Heterotopien, 
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welche sich umwandeln kénnen), so dass ihre Evolution immer bei volliger 


Vernichtung des vorhergehenden phylogenetischen Zustandes moglich ist (z. B. 


der Zeitpunkt der Anlage der Segmentalgefasse bei Cyprinidae oder Perca 


konnte unter keinen Umstanden den Hinweis auf einen phylogenetisch vor- 
hergehenden Zeitpunkt des Erscheinens dieser Gefasse — Palaeochronie — in 
sich tragen). Auf diese Weise besitzen, in Bezug auf das biogenetische Grund- 
gesetz, alle Heterochronien alle Eigenschaften der monophasen Heterotopien, 
d. h. sie alle sind nicht vollwertig. Ahnlich den letzteren kann man auch sie 
nicht fir Canogenesen halten, weil alle Palaeochronien ebenfalls in Bezug auf 
das biogenetische Grundgesetz nicht vollwertig sind. 

Viele Forscher nennen nach Haeckel die Veranderungen des Tempos der 
Differentiationen und des Wachstums der Organe Heterochronien. Diese 
Heterochronien vernichten in der Tat nicht nur die ,,Palingenesen“ nicht, 
sondern schaffen sie und schaffen solche historische Reihen der Entwick- 
lungsphasen, auf welche das biogenetische Grundgesetz am besten passt. So 
sind z. B. bei den Larven Cypselurus die Brustflossen anfangs von derselben 
Grosse wie bei den Larven der meisten anderen Fische (,,Palingenese“) ; 
doch dann beginnen sie intensiver zu wachsen, als die Flossen anderer Fische 
(,,Acceleration®) und erreichen bei den ausgewachsenen ungeheure Ausmasse 
(Abb. 4). Es ist klar, dass die Ontogenese dank der ,,Acceleration’ in der 
Entwicklung der Brustflossen Cypselurus ,,die Phylogenese wiederholt*. Die 
Anlage der Augen ist bei Comephorus dybowskii fast von derselben Grosse, 
wie bei den Verwandten Cottocomephoridae, von denen er wahrscheinlich 
abstammt (,,Palingenese“*, Abb. 7); aber darauf beginnen seine Augen lang- 
samer zu wachsen, als die Augen der Cottocomephoridae (,,Retardation ) 
und werden im Vergleich mit ihnen sehr klein (Abb. 8). Es ist offenbar, dass 
dank der ,,Retardation’ bei Comephorus dybowskii die ,,Ontogenese die 
Phylogenese wiederholt*. 

Also gibt es unter den embryonalen Anpassungsorganen und Beziehungen 
keine Canogenesen im Sinne HAECKELs: Canogenesen, die die Eigenschaften 
besassen, die ihnen von dem biogenetischen Grundgesetz zugeschrieben wer- 
den, gibt es nicht; sie sind eine Fiktion, durch welche HAECKEL sein bio- 
genetisches Grundgesetz scheinbar begrenzt hat. 

Darin, dass die Canogenesen eine Fiktion sind, besteht ihr ganzer Unter- 
schied von MeckKELs Gesetz der Mannigfaltigkeit und von F. MULiLEks 
Falsifikationen, welche die Aufmerksamkeit auf die vollkommenen realen 
Beziehungen und die historische Reihe des Erscheinens der Organe in der 
Ontogenese richten. 

Alle bezeichneten Widerspruche sind eine Folge von drei Grundfehlern. Der 
erste Fehler besteht darin, dass HAECKEL zwei verschiedene, unvereinbare 
Prinzipien — das geschichtliche und das funktionale in eins zusammenwarf, 


und keines von ihnen folgerecht anwandte. 
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Abb. 4. Cypselurus furcatus. (a) Larve 5 mm Lange, (b) Larve 7,5 mm Lange, (c) junger 

Fisch von 36 mm Lange. Drei heterogene Phasen der Flossenentwicklung, die in direkter 

historischer Reihe wahrend der Ontogenie erscheinen. ,,Acceleration“® der Autoren (nach 
Hildebrand 1930). 


Der zweite Fehler besteht darin, das HAECKEL den allgemeinen Begriff dem 
partiellen unterordnen wollte, was logischerweise unmoglich ist, d. h. er wollte 
die Eigenschaften der Ontogenese, im Ganzen genommen, den Eigenschaften 
eines unbestimmten Stadiums dieser Ontogenese, des sogenannten  er- 
wachsenen Organismus, unterordnen. Dieser Irrtum entstand als Folge einer 
willktrlichen Beschrankung des Begriffsumfanges ,,Phylogenese“‘. Aber hier- 
aus entsteht der dritte Fehler. 

Wenn die Canogenesen aus dem Bereich des biogenetischen Grundgesetzes, 


als nicht phylogenetische Elemente, die nicht dem Gesetz untergeordnet sind, 


ausgeschlossen werden, so werden in Wirklichkeit an sie solch hohe Anspriiche 


gestellt, welche an die Palingenesen nicht gestellt werden und die uberhaupt 
unausfuhrbar sind. Von der Ontogenese, die den Beweis liefern soll, dass 
sie dem biogenetischen Grundgesetze untergeordnet ist und in sich die Palin- 
genese enthalt, verlangt HAECKEL, dass die eine Vorstellung von der eige- 


nen Phylogenese gebe, verlangt aber nicht, dass sie eine Vorstellung von der 
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Phylogenese eines anderen Organs gebe. Die Embryonalanpassungen ent- 
sprechen dieser Anforderung vollkommen: sie geben eine Vorstellung von 
der eigenen Vergangenheit. Sie werden jedoch aus dem Bereich des _bio- 
genetischen Grundgesetzes ausgeschlossen und man nennt sie Canogenesen 
deshalb, weil ihre Ontogenese keine Vorstellung von der Phylogenese irgend 
welcher anderer Organe gibt. Wenn man diese Anforderung an die Palin- 
genesen stellte, so mussten sie alle zu den Canogenesen gerechnet und der An- 
wendung des biogenetischen Grundgesetzes entzogen werden: die Kiemenspal- 
ten der Vogel geben keine Vorstellung von der Phylogenese der Federn u. s. w. 
Also werden der Ontogenese gleichzeitig zwei entgegengesetzte Forderungen 
tellt 


gestellt, 


palingenetisch zu sein, in sich Hinweise nur auf ihre eigene Phylogenese 


die einander ausschliessen. Einerseits musste die Organogenese, um 


enthalten: gemass dieser Forderung gabe es nur Palingenesen und keine 
Canogenesen, anderseits musste die Organogenese, um canogenetisch zu sein, 
auch in sich Hinweise auf ihre eigene Phylogenese enthalten und durfte keine 
Hinweise auf die Phylogenese anderer Organe enthalten: diesen Anfor- 
derungen gemass gabe es nur Canogenesen und keine Palingenesen. 

Wenn es nicht schwer ist, die Entstehung der Widerspruche in der Lehre 
von den Canogenesen zu begreifen so ist es schwieriger zu verstehen, warum 
eine Lehre voll von Widerspruchen, die sie des wissenschaftlichen Wertes 
berauben, sich als unerschitterlich feststehend erwiesen und das ganze 
Schicksal des Streites ber das biogenetische Grundgesetz bestimmt hat. Es 
ist wert dessen zu gedenken, dass gegenwartig z. B. Franz (1927), die 
.Canogenesis’ als selbststandigen ,,biometabolischen Modus‘ begrundet, der 
sleichwertig und entgegengesetzt dem biogenetischen Grundgesetz sei. Sich in 
dieser Hinsicht nicht von HarEcKEL unterscheidend, legt FRANz, ohne wie es 
scheint, es zu bemerken, in die Canogenesen einen eigenen Inhalt. Er halt den 
Dottersack der Reptilien und Vogel fur canogenetische Organe, den Dotter- 
sack der Saugetiere (ebenso auch Amnion) fur ein palingenetisches Organ. 
Als Grund zu einer solchen Teilung dient, dass der Dottersack der Sauge- 
tiere eine Reihe uralter Zuge in der Struktur einbusste und sich neue Merk- 
male sowie neue Funktionen erwarb (im Vergleich mit Sauropsida). Augen- 
scheinlich ist das keine HAECKELsche Auffassung, weil HAECKELs Canogene- 
sen sich nicht in Palingenese verwandeln konnen und weil HAECKEL gerade 
diese Organe der Saugetiere Canogenese nannte. Aber dieses ist auch keine 
historische Auffassung: wenn FRANz sich von historischen Prinzipien hatte 
leiten lassen und die Merkmale nach ihrem Alter hatte klassifizieren wollen, 
so hatte er sagen mussen, dass der Dottersack der Saugetiere von genau ebenso 
uralter Abstammung ist, wie der Dottersack bei Sauropsida, oder aber junger: 
im ersteren Falle wurde es begreiflich sein, beide Organe Palingenesen zu 
nennen, im zweiten Falle als Palingenese nur den Dottersack der Saurop- 


sida zu betrachten. Wenn man dagegen die Organe nach der Menge der 
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erhaltenen uralten Ztge klassifiziert, so ist es ebenso unbegreiflich, das 
Organ, bei welchem sich viel uralte Ziige erhielten, Canogenesen zu benennen, 
und das Organ, welches die uralten Zuge verloren und neue erworben hat, 
als Palingenese zu bezeichnen. Ausserdem bemerkt FRANz nicht, dass er, da 
er die embryonalen Anpassungen der Saugetiere Palingenesen nennt, die 
Canogenesen als ,,biometabolischer Modus“ zerstort, welch letzteren er eben 
erst behauptet hat. Einen Sinn in dieser Nomenklatur zu finden ist unmoglich. 

Manche moderne Forscher sind der Ansicht, dass nur embryonale An- 
passungsorgane Canogenesen sind, wahrend sie Heterotopien und Hetero- 
chronien nicht fur Canogenesen halten. Dabei nehmen sie an, dass sie dem 
Sinn der Harckevschen Lehre treu bleiben (DE BEER, LEBEDKIN u. a.). 
Allein eine solche ganz willkurliche Begrenzung des Gebietes der Canogene- 
sen entzieht ihnen den einzigen Sinn, den sie nach HAECKELs Absicht hatten 
haben sollen und der, wenn auch nur in geringem Grade ihre Schaffung recht- 
fertigt. In der Tat besitzen, wie wir gesehen haben die Heterochronien 
,canogenetische’ Eigenschaften in hoherem Grade, als die embryonalen An- 
passungsorgane, wenngleich sie deshalb immer noch nicht Canogenesen werden. 

JEz1kKoW (1934) verhalt sich gegen HAEcKELs Canogenesen deshalb ab- 
lehnend, ,,weil dazu alles gerechnet wird, was dem biogenetischen Grund- 
gesetz sich nicht einfugt’‘, wobei er vergisst, dass sie ausdrtcklich einzig und 
allein zu diesem Zwecke geschaffen wurden, und auch deshalb, weil HAECKEL 
in seiner Definition das Wort ,,Vererbung“ erwahnt. Daher bringt JEzIKow 
seine eigene Auffassung und seine Definitionen zum Vorschlag. Er ist der 


Ansicht ,,die Bezeichnung ,Palingenese’ sollte erhalten bleiben fur das Phano- 


men der embryonalen Ahnlichkeit, welches auf der Erhaltung des primaren 


Entwicklungsganges in unveranderter Gestalt beruht‘‘, und ,unter Canoge- 
nesen mtisse man die mit der Evolution junger Formen (Embryonen, Larven) 
verknupften Veranderungen der individuellen Entwicklung verstehen, unab- 
hangig davon, inwieweit der Anpassungscharakter dieser Veranderungen 
klar oder unklar ist‘‘. Offenbar kann man von diesen Definitionen ausgehend 
nicht nur behaupten, dass zu den Canogenesen alles gehort, was nicht unter 


den Begriff Palingenese fallt, sondern man kann auch behaupten, dass 
,,Palingenesen“* uberhaupt nicht existieren, denn es gibt kein einziges Tier, 
bei dem sich in etwas ,,der primare Entwicklungsgang in unveranderter Ge- 
stalt‘’ erhalten hatte; im Gegenteil solche angenommenen ,,Palingenesen“, wie 
die visceralen Gefasse und alle anderen ,,Rekapitulationen“, welche unstreitig 
,mit der Evolution junger Formen (Embryonen, Larven) verknupfte Ver- 
anderungen der individuellen Entwicklung“ darstellen, mussen den Canogene- 
sen zugezahlt werden, was jedoch JEzi1kow durchaus nicht gesonnen ist zu tun. 
Auf diese Weise unterscheidet sich JEz1kows Definition von der HAECKELS 
durch grossere Klarheit nur in dem Sinne, dass sie den Absichten des Autors 


entgegen die Palingenesen aufhebt und alles den Canogenesen zuzahlt. Aber 
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diese Canogenesen haben ebenso, wie HAECKELs Canogenesen, ohne sich je- 
mals in Palingenesen zu verwandeln, einen absoluten, d. h. antievolutionaren 
Charakter und fuhren unausbleiblich zu contradictio in adjecto (alte Cano- 
genesen) ; in ihnen ist die Geschichte wieder durch Okologie und Physiologie 
ersetzt, und wieder ist die Unterordnung solcher Canogenesen dem biogeneti- 
schen Grundgesetze ausser Acht gelassen. Aber wahrend HAECKELs Canoge- 
nesen wenigstens historisch durch den Zweck gerechtfertigt werden, fur den 
sie geschaffen wurden (ihre Schaffung war zur theoretischen Begrundung 
der Unmodglichkeit einer universalen Anwendung des biogenetischen Grund- 
gesetzes notwendig), haben die Canogenesen JEzIkOws schon gar keine 
Rechtfertigung: er braucht sie fiir keine Theorie und sie haben von Anfang 
an keinen Sinn, denn ihr Gegensatz die Palingenesen ist aufgehoben 
und sie konnen ohne diesen nicht existieren’. 

Auf diese Weise hat JeEz1kow, wie auch V. FRANz, in seinen Canogenesen 


alle Irrtumer HAECKELs bewahrt und durch eigene Irrtumer erganzt. 


Da zu denselben Resultaten auch alle andere Forscher kamen, die es unter- 


nahmen HAECKELs Canogenesen zu reformieren, so braucht man ihrer nicht 


zu erwahnen. 


Die Mangel in der Lehre von den Canogenesen sind derart, dass man sich 


von innen nicht befreien und diese Lehre aus einer negativen Fiktion zu 


einer positiven Realitat verwandeln kann: jeder Versuch einer vernunftigen 


Anwendung der Canogenesen-Palingenesen ist zu einem Misserfolg verurteilt 


und diese Pseudo-Begriffe sind durchaus aus dem wissenschaftlichen Gebrauch 


zu verbannen. 


DES BIOGENETISCHEN GRUND- 
GESE TZES. 


ELEMENTE 


Jetzt treten die Elemente, aus denen das biogenetische Grundgesetz auf- 
- 


gebaut ist, klar hervor. Es sind drei: 


1. Die Ontogenese ist eine Wiederholung eine empirisch-augen- 


scheinliche Wahrheit. 


2. Die Ontogenie ist eine Wiederholung der Phylogenie 


ein misslungener bildlicher Ausdruck; buchstablich aufgefasst ist er ein 


Widerspruch, der durch illogischen Gebrauch der Begriffe enstanden ist. 


1 Wollte man sogar das ausser Acht lassen, dass JEzIkow selbst seine ,,Palingene- 
sen“ aufgehoben hat, und will man zugeben, dass sie trotzdem existieren, so ist es klar, 
dass diese ,,Palingenesen“ keineswegs einen notwendigen logischen Gegensatz zu den 
Canogenesen bilden, sondern dass sie selbstandige Begriffe einer besonderen Kate- 
gorie sind: wahrend das Neue sich zum Alten wandelt, konnen seine Canogenesen sich 
niemals in Palingenesen verwandeln (was sie hatten sein mussen), denn ,,die mit der 
Evolution junger Formen (Embryonen und Larven) verknupften Veranderunger der 
individuellen Entwicklung“ konnen sich niemals in ein Phanomen ,,embryonaler Ahn- 
lichkeit* verwandeln, das ,auf der Erhaltung des primaren Entwicklungsganges in 
unveranderter Gestalt begrtindet ist“. 


\ 
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3. Die Lehre von den Canogenesen und Palingenesen — eine jeden realen 
Gehaltes bare Lehre; in theoretischer Beziehung ist es eine Anhaufung von 
Widersprichen, die diese Lehre jeden Sinnes berauben. 

Aus diesen verschiedenartigen Elementen lasst sich nicht nur keine Synthese 
eines Naturgesetzes schaffen, sondern daraus lasst sich auch kein mechani- 
sches Konglomerat bilden, welches im Stande ware, die wenn auch nur un- 
bedeutendste Tatsachengruppe zu umfassen. Eine kiunstliche Verbindung 
empirischer Verallgemeinerungen mit unrichtigen Anschauungen bildend, er- 
scheint das biogenetische Grundgesetz als eine Quelle wechselseitigen Nicht- 
verstehens und unversohnlicher Widerspriiche, denn die Intuition der ver- 
schiedenen Forscher richtet sich nicht auf ein und dieselben Elemente des 
,,Gesetzes*. Jene Forscher, deren Intuition das empirisch-obligatorische Ele- 
ment aufnimmt, verteidigen das Gesetz im Ganzen, d. h. (kraft der Notwen- 
digkeit) verteidigen sie auch die unrichtigen spekulativen Elemente. Umge- 
kehrt bestreiten die Forscher, deren Intuition unrichtige spekulative Elemente 
aufnimmt, auch das, was in diesem Gesetze richtig ist. Dabei sind sie bemiht 
es nur durch Auffindung neuen Tatsachenmaterials und durch Aufbau neuer 
Theorien aufzuheben, ohne die Konstruktion des Gesetzes anzutasten, daher 
sind sie nicht imstande es zu vernichten. 

Manche Forscher endlich fassen samtliche Elemente des Gesetzes unrichtig 
auf: die unrichtigen Anschauungen erscheinen ihnen empirisch, daher erkennen 
sie sie an, das Empirische aber erscheint ihnen als Theorie und sie be- 
streiten es. 

E's ist augenscheinlich, dass das biogenetische Grundgesetz keinen Gedanken 
enthalt, der bei der historischen Untersuchung der Ontogenese leiten konnte 
und der entwicklungsfahig ware. Daher ist es verstandlich, dass es nicht so 
wachsen konnte, wie MEcCKELs Gesetze wuchsen, die einen Bestandteil der 
Ansichten von F. MULLER bilden. 

Gegenwartig, wie auch fruher, stutzen sich die Forscher der Phylogenese 
auf das biogenetische Grundgesetz, denn es scheint ihnen, als ob das die 


einzige Verallgemeinerung sei, die bei der historischen Auffassung der Onto- 


genese von Nutzen sein konnte. Allein das biogenetische Grundgesetz stellt 


nicht nur die Aufgabe der historischen Untersuchung sehr naiv dar, sondern 
entstellt sie vollstandig. Es kummert sich nicht um die allgemeine Geschichte 
der Organismen, sondern nur um einen kleinen Bruchteil dieser Geschichte, 
d. h. nur um den ausgewachsenen Organismus. Daher kummert es sich um 
die Geschichte der ganzen Ontogenese an sich nicht; in der letzteren haben 
fur das Gesetz nur die wenigen Elemente Wert, die in Beziehung zu diesem 
geringen Bruchteil der Geschichte stehen. Daher verwandelt es den grossten 
Teil der Ontogenese in unhistorisches Material und erklart es fur neu, ohne 
deren Urgeschichte und die Zeit ihres Auftretens zu beachten. Es identifiziert 


den geschichtlichen Gesichtspunkt mit dem physiologischen u. s. w., u. s. w. 


“2 
53 
@ 
»2 
“2 


S. G. KRYZANOWSKY 


1 


Daher kann das biogenetische Grundgesetz in Wirklichkeit nicht nur nicht 
den Leitfaden in der historischen Forschung bilden, sondern es hhindert diese 
Forschung und hemmt sie, denn es baut Hindernisse und Beschrankungen da 
auf, wo keine sind und sein kénnen. Daher liegt es im Interesse der histo- 
rischen Richtung des Denkens sich von den Fesseln des biogenetischen Grund- 
gesetzes frei zu machen. 

Doch dieses wird nur dann moglich sein, wenn es gelingt, sich noch von 
einer falschen durch dieses Gesetz geschaffenen Vorstellung zu befreien 


von jener Vorstellung der Rekapitulationen, die gegenwartig herrschend ist. 


DAS REKAPITULATIONSPRINZIP. 
VORSTELLUNGEN VON DEN REKAPITULATIONEN. 


Wahrend die Folge einer begrenzten Vorstellung von der Phylogenese die 
» yon den Canogenesen war, erschien, als Folge der Canogenesenlehre die 
Vorstellung, als ob in der Ontogenese Rekapitulationen und die Nichtrekapi- 
tulationen enthalten seien. Von hier gingen die Bestrebungen der Anhanger 
des biogenetischen Grundgesetzes aus, theoretisch die Moglichkeit der KRe- 
kapitulationen zu begrunden, sie von den Canogenesen abzugrenzen und sogar 
von irgend einer anderen theoretischen Wahrheit zu deduzieren, bei den 
Gegnern des biogenetischen Grundgesetzes dagegen machte sich das Bestreben 
geltend, uberhaupt die Moglichkeit der Rekapitulationen zu bestreiten. Daher 
entstand und befestigte sich die Vorstellung, dass die Rekapitulation eine 
mehr oder minder zweifelhafte Theorie, nicht aber eine augenscheinliche 
empirische fur alle giltige Wahrheit sei. Aber, um das Wesen der Rekapitula- 
tionen zu verstehen, muss unbedingt klar gestellt werden, was man mit diesem 
Worte bezeichnet : haben die Forscher, wenn sie von Rekapitulationen sprechen, 
wirklich das Auftreten von ancestralen Zustanden in der Ontogenese 
im Auge gehabt: 
Wenn der Forscher in der Ontogenese einen sehr alten ancestralen Zustand 


beobachtet, der auf einmal, nicht aber allmahlich auftritt (d. h. nicht zwet 


oder mehr Entwicklungsphasen hat), so spricht er nicht von Rekapitulationen. 


Z. B. die Tatsache, dass das Herz bei den Saugern und bei allen anderen 
Wirbeltieren fruher angelegt wird, als die Hauptblutgefasse, ist augenschein- 
lich sehr alt. Aber diese Ausserung eines sehr alten ancestralen Zustandes in 
der Ontogenese der Sauger und anderer lebenden Wirbeltiere heisst nicht Re- 
kapitulation; MEHNERT nennt ihn Acceleration (Canogenese). Wenn man eine 
polyphase Ontogenese beobachtet, in der die ersten Entwicklungsstadien in 
historischer Beziehung neu erscheinen, die letzten aber alt, so spricht man 
auch nicht von Rekapitulationen, gleichviel welch alter ancestraler Zustand 
sich in den letzten Stadien auch wiederholen moge. Beobachtet man jedoch 
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eine polyphase Ontogenese, in der die ersten Entwicklungsstadien alt 
sind, die letzten aber neu, so wird von Rekapitulationen sogar in dem Falle ge- 
sprochen, wenn das absolute oder relative Alter der ersten Phasen verhalt- 
nismassig sehr unbedeutend ist. 

Es ist offenbar, dass in Wirklichkeit nicht das Erscheinen ancestraler Zu- 
stande in der Ontogenese Rekapitulation genannt wird, sondern irgend eine 
einzige historische Reihe, in welcher die Organe wahrend der 
Ontogenese erscheinen. 

Offenbar hat hier eine Begriffsverwirrung stattgefunden, da man einer 
Erscheinung — einer Reihe den Namen einer anderen — der Rekapitula- 
tionen — gegeben hat, so dass schliesslich beide Erscheinungen der bewussten 
Aufmerksamkeit des Forschers entgangen sind. Durch diese Unterschiebung 
haben wir bis jetzt keine genaue Analyse des Rekapitulationsprinzips und 
kennen sogar seine Natur nicht; infolge derselben Unterschiebung haben wir 
die historischen Reihen ausser acht gelassen, sie bewussterweise nicht er- 
forscht, ungeachtet dessen, dass K. E. von BAER, AGAssiz und insbesondere 
Fr. MULLER diese Frage in vollem Umfange aufgerollt haben. Es ist klar, 
dass die historische Morphologie insbesondere diese zwei nicht verwandten 
und unvereinbaren Erscheinungen scharf unterscheiden muss: es ist notwen- 
dig, wenn von den Rekapitulationen die Rede ist, tatsachlich nur die 
Wiederholung der ancestralen Zustande in der Ontogenese 
im Auge zu behalten, die historischen Reihen aber sind selbstandig zu er- 
forschen und mit einem eigenen Namen zu bezeichnen. 

Das Rekapitulationsprinzip ist augenscheinlich ein empirisches Prinzip, das 


der Evolutionstheorie nicht unterworfen ist und der theoretischen Begrundung 


und Deduktion nicht unterliegt. Die Rekapitulation ist keine Theorie, das ist 


eine der Haupteigenschaften der Organismen. Alles, was wir im Or- 
ganismus erforschen, stellt eine Rekapitulation vor. 

Da die Evolution eine Reihenfolge von Ontogenesen ist, die neue Rekapi- 
tulationen schaffen und die alte verlieren, und da diese beiden Prozesse die 
Schopfung und der Verlust nicht gleichzeitig und allseitig sein konnen, so 
muss jede Ontogenese unbedingt eine Summe von Re- 
kapitulationen von verschiedener historischer bedeu- 
tung vorstellen. 

Daher besteht die Aufgabe der historischen Untersuchung in der Fest- 
stellung des Alters samtlicher Rekapitulationen, die es gestatten wurde, die 
alten Rekapitulationen unter den neuen zu erkennen. Sind Termini erforder- 
lich, so lasst sich von Neorekapitulationen und von Palaorekapitulationen 
sprechen, doch darf dabei die Relativitat der einen und der anderen nicht 
vergessen werden. Zwecks der historischen Erforschung der Ontogenese 


lasst es sich versuchen, ein formales System von Rekapitulationen zu schaffen. 
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2. FORMALES SYSTEM DER REKAPITULATIONEN. 


Wie gesagt, erforschen wir in der Ontogenese nur die Rekapitulationen ; 
unter ihnen kann man monophase Rekapitulationen und polyphase Rekapi- 
tulationen feststellen. 

I Monophase Rekapitulationen entstehen auf einmal, d. h. sie 
entwickeln sich nicht. Solche Rekapitulationen sind alle temporaren Be- 
ziehungen zwischen den sich entwickelnden Organen und nicht alle raum- 
lichen und quantitativen Beziehungen unter ihnen. Es lassen sich monophase 
konstante KRekapitulationen und monophase fakultative Rekapitulationen 
feststellen. 

1) Monophase konstante Rekapitulationen konnen im Evolutionspro- 
zesse plotzlich entstehen oder spurlos verschwinden, aber sie konnen sich nie- 
mals in polyphase Rekapitulationen verwandeln und konnen auch nicht aus 
ihnen entstehen. Daher erscheinen diese Rekapitulationen stets als Tragerinnen 
nur eines historischen Momentes und konnen niemals Hinweise auf zwei (oder 
mehr) historische Momente geben. Als solche Rekapitulationen erscheinen 
nur alle zeitweiligen Beziehungen zwischen den sich bildenden Organen, d. h. 
samtliche ,,Chronien“ (Retardationen, Accelerationen u. s. w.). 

Beispiele s. in dem Kapitel uber Heterochronien. 

2) Die monophasen fakultativen Rekapitulationen sind ebenso, wie 
die Chronien, Tragerinnen nur eines historischen Momentes und konnen keine 


Hinweise auf andere Momente geben. Aber sie konnen zum Unterschiede 


von den letzteren sich in polyphase heterogene Rekapitulationen verwandeln, 


indem sie Tragerinnen einiger historischen Momente werden, und sie konnen 
aus polyphasen Rekapitulationen hervorgehen. Nicht alle quantitativen und 
raumlichen Beziehungen zwischen den sich entwickelnden Organen, d. h. 
,,lopien‘’ sind monophase fakultative Rekapitulationen. Beispiele monophaser 
Topien und der aus ihnen hervorgehenden polyphasen Topien sind im Kapitel 
uber die Canogenesen angefuhrt. 

Die Pseudobranchien bei Polyacanthus werden gleich verdeckt angelegt, 
wahrend sie bei anderen Fischen anfangs nicht verdeckt sind. Bei Cobitis 
erfolgt die Anlage der Mundoffnung an der unteren Kopfoberflache und 
bleibt da im Verlaufe der ganzen Ontogenese (Abb. 5). Bei den Ahnen der 
Cypriniden war die Ontogenese der Lage der Mundoffnung wabhrscheinlich 
eben so kompliziert, wie bei Vimba (Abb. 9 u. 10) und verwirklichte sich 
in drei Phasen: die Anlage erfolgte an der unteren Kopfoberflache, wurde 
darnach wahrscheinlich zur Endlage, und senkte sich schliesslich wieder nach 
unten. 

Il. Polyphase Rekapitulationen konnen entweder homogen 


oder heterogen sein. 
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Abb. 5. Cobitis taenia. Embryo (a), Larve (b) und ausgewachsener Fisch (c). Die 

Augen sind in allen Entwicklungsstadien klein im Vergleich mit den Augen von Abramis 

(homogene polyphase Rekapitulation). Untere Lage der Mundoffnung in allen Entwick- 

lungsstadien, das Stadium der Vorderlage der Mundoffnung, welche bei allen Cypriniden- 
larven vorhanden ist, ist verloren. 
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t. Homogene polyphase Rekapitulationen erscheinen ebenso wie auch 
die monophasen als Tragerinnen nur eines historischen Momentes und geben 
niemals Hinweise auf zwei oder mehr Momente, denn samtliche Phasen dieser 
Rekapitulationen haben das gleiche historische Alter. Die Moglichkeit der Exi- 
stenz solcher Rekapitulationen nahm, wie schon erwahnt, zuerst W. His (1874) 
an, der der Ansicht war, dass sie durch die Einheit der Gesetze des Wachstums 
hervorgerufen sind. Wie A. N. SEWERTZOFF (1931) bewiesen hat, erscheinen 
homogen hauptsachlich die Rekapitulationen der Organgrosse (obgleich nicht 
alle Rekapitulationen der Grosse homogen sind). Wenn im Evolutionsprozesse 
sich nur die Grosse der Organanlage verandert, die Wachstumsgeschwindig- 
keit aber die fruhere bleibt, so verandert sich auch die Grosse des Organs 
in allen Entwicklungsstadien. Alle diese neuen ontogenetischen Grossen sind 
in Bezug aufeinander historisch gleichwertig und bilden zusammen eine 
homogene polyphase Rekapitulation. Beispiele solcher Rekapitulationen ent- 
deckte A. N. SEWERTZOFF in der Ontogenese der reduzierten Extremitaten 
bei Reptilien. Andere, unzweifelhafte Beispiele bildet die Evolution der 
Grosse der Augen bei vielen Fischen, welche nur durch Veranderung der 
Grosse der Augenlage (unter Bewahrung des fruheren Wachstumtempos) ver- 
wirklicht wird. Bei einigen kleinaugigen Fischen werden sie klein angelegt 
(Cobitis, Coitus, Abb. 5 u. 7). Bei vielen anderen Fischen, die im ausgewach- 
senen Zustande grosse Augen haben, sind die letzteren gross angelegt (Cotto- 
‘ome phorus, Abramis, Abb. 6, 7 u. 8). 

Es ist schwieriger unter den Differenzierungsprozessen der Organe Bei- 
spiele homogener polyphaser Rekapitulationen aufzufinden. Vielleicht  er- 
scheint die Muskulaturentwicklung der Analflosse der Selachier als solche 
Rekapitulation. Diese Flosse hat ihre primare (sich aus Muskelknospen ent- 
wickelnde) Muskulatur, die alle ttbrigen Flossen behalten haben, eingebusst 
und hat eine neue aus Mesenchymzellen, die aus den Enden der Myotomen 
migrierten, erworben. Unzweifelhaft sind alle Entwicklungsstadien dieser 
Muskulatur neuer als die der primaren Muskulatur, und es ist moglich, dass 
sie untereinander in historischer Beziehung gleichwertig sind. 

Wenn man auf eine der Achsen der Koordinaten die Stadien der Onto- 
genese auftragt, und die andere ihr historisches Alter, so werden die poly- 
phasen homogenen Rekapitulationen durch eine horizontale Linie bezeichnet, 
die darauf hinweist, dass alle ontogenetischen Entwicklungsphasen sich auf 
einem historischen Niveau befinden (Taf. 1). 

Im Evolutionsprozesse werden die alten homogenen Rekapitulationen ent- 
weder durch neue homogene Rekapitulationen, in denen keine Spuren fruherer 


erhalten bleiben, ersetzt oder sie verwandeln sich in heterogene polyphase 


Rekapitulationen, in denen fruhere Spuren erhalten bleiben. Dabei kann die 


Heterogenie in direkter Reihe ihren Ausdruck finden (wenn sich nur die 


indstadien der Entwicklung verandern) oder in inverser Reihe (wenn sich 
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\bb. 6. Abramis brama, Embryo (a), Larve (b) und ausgewachsener Fisch (c). Grosse 

\ugen in allen Entwicklungsstadien (homogene polyphase Rekapitulation). Die Mund- 

offnung befindet sich beim Embryo an der unteren Kopfoberflache, bei der Larve und 

beim ausgewachsenen Fisch (c) Vorderlage des Mundes (heterogene polyphase Rekapitula- 
tion, direkte historische Reihe). 
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TAF. I. Graphische Darstellung der homogenen polyphasen Rekapitulationen. An der 
vertikalen Achse ist durch die Buchstaben A, B, C das historische (phyiogenetische) 
Phasenalter angegeben; als alteste erscheint die Phase A, als neueste — die Phase C 
an der horizontalen Achse ist durch die Ziffern 1, 2, 3 die ontogenetische Keihe der 
Phasen bezeichnet. Die horizontale Linie B B B weist darauf hin, dass all diese drei 
ontogenetischen Phasen in ein und demselben historischen Alter stelhen (B). 


nur die Anfangsstadien der Entwicklung andern). Beispiele dieser Vervand- 


lungen, siehe unten (Ontogenese der Augengrodsse bei Comephorus, Abb. 7 


u. 8 und Ontogenese der Lage der Ohrkapsel bei den Cypriniden, Abb. 
12 u. 13). 

Homogene Rekapitulationen stammen aus homogenen Rekapitulationen 
und aus heterogenen. 

2. Die heterogenen polyphasen Kekapitulationen sind zum _ Unter- 
schiede von den homogenen, Tragerinnen einiger historischer Momente, denn 
alle oder einige Phasen dieser Rekapitulationen haben ein verschiedenes histo- 
risches Alter. 

Wie schon gesagt, ist die Evolution nur in dem Falle moglich, wenn die 
Entstehung heterogener Rekapitulationen moglich ist; aber die Entstehung 
der letzteren ist nur in dem Falle moglich, wenn die Rekapitulationsphasen 
sich verandern, erscheinen und verschwinden konnen, unabhangig voneinan- 
der, d. h. wenn sie in Bezug aufeinander autonom sind (A. N. SEWERTZOFI 
1911). Dank der relativen Autonomie der Phasen sind mehrere historische 
Rerhen in welchen sie wahrend der Ontogenese erscheinen, denkbar. F. MtL- 
LER wollte durch seine Beispiele vier solche Reihen illustrieren, aber, da er 
sie nicht benannte, so bleiben sie von den Forschern unbeachtet. 

1. Die direkte oder aufsteigende Reihe findet ihren Ausdruck in jenen 
Rekapitulationen, bei denen die vorhergehenden Phasen alter 
sind als die nachfolgenden. Graphisch wird diese Reihe durch eine gerade 


Linie, die von links nach rechts aufsteigt dargestellt (Taf. II). Illustriert wird 
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TAF. II. Graphische Darstellung der direkten Reihe in der polyphasen heterogenen 


Rekapitulation. Die schrage Linie A B C weist darauf hin, dass die erste ontogenetische 
Phase A die alteste, die dritte ontogenetische Phase C die neueste ist 


sie durch das Beispiel der Kiementwicklung bei Serpula, das F. MULLER an- 
fuhrt, und durch zahlreiche Beispiele, die gewohnlich zur Bestatigung des 
biogenetischen Grundgesetzes angefuhrt werden. Weitere Beispiele sind: 

a) die oben beschriebenen ontogenetischen Verschiebung der Brustflossen 
bei Lophius und Gobiidae. 

b) Bei vielen ausgewachsenen Fischen ist die Pseudobranchie unter dem 
Epithel des Kiemendeckels verborgen, aber ihre Anlage erfolgt bei thren Lar- 
ven an der Innenflache des Kiemendeckels und ragt einige Zeit frei in die Kie- 
menhohle hinein. Letzterer Zustand ist zweifellos alter als der erstere. 

c) Der Dottersack hat bei den Cypriniden und Osteoglossiden anfangs eine 
runde Form, wie bei den meisten Fischen, darauf wird er birnenformig. Die 
runde Form ist zweifellos alter als die Birnenform (Abb. 12 u. 13). 

d) Comephorus dybowsku unterscheidet sich im ausgewachsenen Zustande 
von der verwandten Art Comephorus baicalensis und von der verwandten 
Gattung Cottocomephorus dadurch, dass seine Augen viel kleiner sind 
(Abb. 8). Aber bei den Embryonen dieser Fische ist die Augenanlage von 


fast gleichen Ausmassen (Abb. 7). Es besteht kein Zweifel, dass Comephorus 


dybowsku von Fischen mit Augen von bedeutender Grosse abstammt und 


dass in seiner Ontogenese die anfangliche Grosse der Augen Alter ist als die 
terminale. 

e) Bei den Larven Cypselurus sind die Brustflossen anfanglich von ge- 
ringer Grosse, wie bei den Larven der meisten Fische, darauf zum Unter- 
schiede von letzteren beginnen sie intensiv zu wachsen und erreichen bei den 


ausgewachsenen eine ungeheuere Grosse (Abb. 4). 
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Abb. 7. Die Anfangsphasen der Ontogenese der 


d \ugengrosse. Beim Embryo Cottocom 
phorus grewim 


igki sind die Augen gross (a); beim Embryo Comephorus dyvowskti sind 
die Augen etwas kleiner (c); wie auch beim Embryo Cottus knert (b). 


f) Die Muskulatur der paarigen Bauchflosse bei Acipenser entwickelt sich 
folgendermassen: zuerst erscheinen zahlreiche Muskelknospen der praeanalen 
unpaarigen Flosse, darauf reduziert sich die Mehrzahl dieser Knospen, wah- 
rend die ubrig gebliebenen wenig zahlreichen Knospen Veranderungen er- 
leiden, die den 


Muskelknospen unpaarer Flossen nicht eigen sind, und ver- 


wandeln sich endlich in die Muskulatur der paarigen Bauchflosse. Die 
Anfangsphase der Entwicklung dieser Muskulatur ist alter als die terminale. 

g) Bei den Larven Teleostei erscheint zuerst allein der mandibulare Aorta- 
bogen, darauf erscheint die ventrale Halfte des hyoidalen Aortabogens, die 


in den mandibularen Bogen mundet; dieser Zustand ist historisch neuer als 
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Abb. 8. Endphasen der Ontogenese der Augengrosse: (a) beim ausgewachsenen Cotto- 
comephorus grewingki sind die Augen gross (polyphase homogene Rekapitulation) ; (b) 
beim ausgewachsenen Comephorus baikalensis sind die Augen von mittlerer Grosse, wahr- 
scheinlich sind sie beim Embryo von derselben Grosse, wie beim Comephorus dybowsku 
(polyphase homogene Rekapitulation) ; (c) beim ausgewachsenen Comephorus dybowsku 
sind die Augen klein (polyphase heterogene Rekapitulation mit direkter historischen 
Phasenreihe); (d) bei dem ausgewachsenen Cotius kneri sind die Augen von mittlerer 
Grosse (polyphase homogene Rekapitulation). Nach Korotneff u. Berg. 


der anfangliche (Abb. 13 u. 16). Bei ausgewachsenen Fischen (Cyprinidae 
u. a.) erhalt sich nur der mandibulare Aortabogen (der hyoidale reduziert 
sich), aber zum Unterschiede von dem Anfangsstadium erhalt er das Blut 
nicht aus der Ventralaorta, sondern aus der ableitenden Arterie des ersten 
Kiemenbogens; dieser Zustand ist neuer als die beiden vorhergehenden 


(Taf. VII u. VIII, Abrams). 
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Abb. 9. Ontogenese der Lage der Mundoffnung bei den Cyprinidenarten. Bei den 

Embryonen aller Cypriniden befindet sich die Mundoffnung an der unteren Kopfober- 

flache unter den Augen (a der Embryo Pelecus cultratus). Bei den Larven aller Cypri- 

niden verschiebt sich die Mundoffnung an das Vorderende des Kopfes (b Pelecus 
cultratus, c Chalcalburnus chalcoides, d Vimba vimba). 


h) Bei Perca sind die drei ersten Entwicklungsphasen der visceralen Ge- 


fasse gleich denen bei Cyprinidae im Beispiel ,,g“‘, aber in der dritten Phase 


bleibt die Entwicklung nicht stehen: der mandibulare Aortabogen ist in der 
Mitte durch ein (neues) Gefass mit der Epibranchialarterie verbunden (aus 
welcher er mehr Blut erhalt als aus der ableitenden Arterie des I. Kiemen- 
bogens); dieser Zustand ist ein neuerer als die drei verhergehenden. 

i) Die Basis der Brustflossen ist bei den ausgewachsenen Acanthopterygii 
und bei vielen anderen Fischen vertikal gelagert, bei den Embryonen dagegen 
ist sie horizontal gelagert. Der letztere Zustand ist alter als der erstere 
(Abb. 7 u. 8). 


k) Bei den Embryonen aller erforschten Karpfenfische, ist die Mundoff- 
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Abb. 10. Ontogenese der Lage der Mundoffnung bei den Cyprinidenarten. Die Lage der 
Mundoffnung bei ausgewachsenen Fischen: (a) obere Lage der Mundoffnung bei Chal- 
calburnus chalcoides; (b) untere Lage der Mundoffnung bei Vimba vimba. 


v. later cut 


Abb. 11. Embryo Salmo salar. v.l.c. Vena lateralis cutanea, die sich spater in ein lym- 
phatisches Gefass verwandelt. 


A, Z. 1939. 
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nung an der unteren Kopfoberflache unter den Augen, wie bei den Haien 
und den Ganoiden, angelegt (Abb. 9 a). Darauf verschiebt sie sich nach 
vorne und nimmt eine terminale Lage ein (Abb. 9 b—d). Diese larvale ter- 
minale Lage verwandelt sich in eine definitive terminale bei Abramis und 
Rutilus; bei Vimba verschiebt sie sich von neuem nach unten, aber zum Un- 
terschiede von der primitiven unteren Lage bei den Plagiostomi liegt sie vor 
den Augen; bei Pelecus und Chalcalburnus steigt sie nach oben (Abb. 10 a—d). 
Es ist offenbar, dass die Ontogenese der Lage der Mundoffnung bei jeder 
dieser Cypriniden durch die direkte Reihe zum Ausdruck kommt. 

1) Die polyphase Ontogenese der Organfunktionen kann auch durch die 
direkte Reihe ausgedruckt sein. Zum Beispiel findet sich Vena cutanea lateralis 
nur bei den Plagiostomi, bei den Teleostomi existiert an ihrer statt das homio- 
loge lymphatische Gefass (Sinus lateralis). Bei den Larven einiger Teleo- 
stomi (Acipenser, Salmo, Abb. 11) funktioniert dieses Gefass zuerst als echte 
das Blut zufithrende Vena lateralis, allein spater verwandelt es sich in ein 
lymphatisches Gefass. 

Die direkte Reihe ensteht: 

1) Aus monophasen fakultativen Rekapitulationen (Beispiele ,,a‘‘, ,,b“ und 

Abb. 12 u. 13). 

2) Aus polyphasen homogenen Rekapitulationen, wenn letztere dank der 
Schaffung neuer terminaler Phasen, statt alter sich in heterogene verwandeln 
(Anabolien, Prolongationen und Deviationen der Autoren; Beispiele_,,d‘ 
und ,,e). Die Ontogenese der Augengrosse bei den Comephorus dybowskii 
verwandten Fischen bildet eine homogene polyphase Rekapitulation (Abb. 
7 u. 8). 

Aus der direkten Reihe dank dem Verschwinden der terminalen Phasen 
und ihrem Ersatze durch andere neue Phasen (Prolongation und Deviation 
der Autoren); Beispiel ,,f‘ (die Mittel- und Terminalstadien der Entwick- 
lung der Muskulatur der unpaaren praeanalen Flossen sind verschwunden, 
an ihre Stelle treten die neuen Phasen, welche die Muskulatur der paarigen 
Bauchflosse schufen). 

4) Aus direkter Reihe mit geringerer Phasenanzahl, wenn neue Phasen am 
Ende der Entwicklung geschaffen werden (Prolongation und Deviation der 
Autoren); Beispiel ,,h“ und ,,k“ (Abb. 9 u. 10). 

5) Aus direkter Reihe mit grosserer Phasenanzahl, wenn die terminalen 
neuen Entwicklungsphasen verschwinden (Neotenie der Autoren); zum Bei- 
spiel, die Kiemenentwicklung bei neotenischen Amphibien. 

6) Aus einfacher Kombination der Reihen (direkte-inverse), wenn die 
terminale Entwicklungsphase verschwindet (Neotenie der Autoren), zum Bei- 
spiel ,,1‘: bei Acanthopterygii verschwand die terminale Entwicklungsphase 


der Brustflossen — ihre Ruckkehr zur horizontalen Lage — eine Phase, die 


sich bei Malacopterygii und Ostariophysi erhalten hat (Abb. 7 u. 10). 
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Monophase ...... A AB | ,,Prolongation‘ 
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direkter Reihe..... AC ,,Prolongation™, ,, Deviation“ 


BGH 3G ,,Prolongation’, ,, Deviation’ 


| ABE , Abbreviation’, ,,Neotenie“, 
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Polyphase heterogene mit | 

komplizierter Reihe . 
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TAF, III. Entstehung der direkten Reihe in polyphasen heterogenen Rekapitulationen. 
Die ontogenetischen Phasen sind, wie tiblich, durch Buchstaben, deren alphabetische Ord- 
nung dem relativen phylogenetischen Alter der Phasen entspricht. Die Dauer der Phasen 
wird durch die Buchstaben nicht wiedergegeben und daher wird das Wesentliche des 
Prozesses bei solcher Bezeichnungsart unrichtig wiedergegeben und daher ist die 
Identitat der angenommenen ,,Modi* nicht augenscheinlich. Beispiele s. im Texte. 


7) Aus komplizierten Reihen, wenn die die Komplikation schaffenden 
Mittelphasen verschwinden. Beispiel ,,g‘‘: zwei Mittelphasen, welche die Kom- 
plikation schufen, sind verschwunden (weiter wird dieses Beispiel ausfithrlich 
erlautert werden). 

Die Ergebnisse der Enstehung der direkten Ordnung sind auf Taf. II] 
summiert. Augenscheinlich ist die ubliche Vorstellung, als ob die direkte Ord- 
nung nur dank der Schaffung neuer Phasen am Ende der Entwicklung 
(,,Prolongation“) entsteht, unrichtig. Irrtumlich ist es auch dieser Reihe die 
, Deviation’ und ,,Neotenie entgegenzustellen, wovon spater die Rede sein 
wird. 

Die direkte Reihe kann sich verwandeln: 

1) in monophase fakultative Rekapitulationen durch Verlust samtlicher Ent- 
wicklungsphasen ausser einer. Die fruher angefuhrten Beispiele: die Entwick- 
lung einer verborgenen Pseudobranchie bei Polyacanthus; und die ontogene- 
tischen Veranderungen der Lage der Mundoffnung bei Cobitis (Abb. 4). 

2) in komplizierte Reihen, von denen spater die Rede sein wird und 

3) in die inverse Reihe. 

2. Die inverse oder absteigende Reihe kommt in den Rekapitulationen zum 
Ausdruck, bei denen die ersten Entwicklungsphasen neuer als die folgenden 
sind. Graphisch wird diese Reihe durch eine gerade Linie, die von links nach 
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TAF. IV. Graphische Darstellung der inversen Reihe in der polyphasen heterogenen 
Rekapitulation. Die schrage Linie C B A weist darauf hin, dass die erste ontogenetische 
Phase C die neueste, die dritte ontogenetische Phase A die Alteste ist. 


absteigt, dargestellt (Taf. IV). Auf diese Reihe weist der 3. Weg von 


ULLER hin. Beispiele: 


a) Bei Abramis und bei einigen anderen Cypriniden ist die Ohrkapsel fast 


‘eimai weiter vom Auge angelegt, als bei den tbrigen Fischen (bei Abramis 
der Abstand zwischen dem Auge und der Ohrkapset ungefahr 10 
Somiten, bei den ubrigen Fischen 5—6 Somiten; Abb. 12). Im Verlaufe der 
Entwicklung nahert sich die Ohrkapsel dem Auge und schliesslich ist der 
Abstand bei Abramis derselbe wie bei den ubrigen Fischen (Abb. 13; E. F. 
JEREMEJEWA 1932). Zweifellos ist die erste Entwicklungsphase der Lage der 
Ohrkapsel bei Abramis neuer, als die Terminalphase. 
b) Bei den Karpfenfischen erscheint zuerst im Schwanze das neueste Ge- 
die untere Schwanzvene (Abb. 13). Darauf erscheint ein alteres 
die Vena caudalis profunda das uber dem vorhergehenden ge- 
so dass einige Zeit der Schwanz zwei funktionierende Venen hat. 
Endlich wird die Vena caudalis inferior reduziert, aber die innere Schwanz- 
vene bleibt fur das ganze Leben. Bei allen primitiven Fischen und bei den 
meisten Knochenfischen erscheint vom Beginn der Entwicklung an nur die 
innere Schwanzvene. Zweifellos sind die ersten zwei Entwicklungsphasen der 
Schwanzvenen bei den Cypriniden neuer als die letzte. 
c) Der paarige Zustand des Herzens bei den Amniotenembryonen erscheint 
als neu im Vergleich mit dem spater eintretenden unpaarigen Zustande. 
Die inverse Rethe kann wahrscheinlich aus monophasen Rekapitulationen 
(Beispiel ,,c‘‘), aus homogenen Rekapitulationen (Beispiele ,,a“‘, ,,b) und 


aus der direkten Reihe entstehen. 
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Abb. 12. Embryonen Abramis brama (a) und Phoxinus phoxinus (b). Bei Phoxinus phox- 

inus ist die Ohrkapsel wie bei den meisten Fischen, in einem Abstand von 5 Myotomen- 

breiten hinter dem Auge gelagert. Bei Abramis brama ist die Ohrkapsel in einem Ab- 

stande von 10 Myotomenbreiten hinter dem Auge angelegt, was als neuer Zustand im 
Vergleich zu Phoxinus erscheint. 


3. Kombination der Rethen. 


Die direkte und die inverse Reihe konnen in ein und derselben Rekapitula- 


tion zusammentreffen, indem sie Kombinationen yon verschiedener Komplika- 


tion bilden. Wir unterscheiden einfache Kombinationen und komplizierte: in 
einfachen Kombinationen trifft man je einmal die direkte und inverse Reihe, 


in den komplizierten — beide Reihen oder mindestens eine von ihnen mehrmals. 


Abb. 13. Larve Abramis brama (a) und Phoxinus phoxinus (b). Der Zwischenraum 
zwischen der Ohrkapsel und dem Auge hat sich bei den Larven beider Fischer verringert. 
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TAF. V. Graphische Darstellung der Kombination von direkter-inverser Reihe. Die 
gebrochene Linie A B A weist darauf hin, dass die mittlere ontogenetische Phase B 
neuer, als die Anfangs- und Endphase ist. 


A. Zwei einfache Kombinationen sind moglich: in einer von ihnen 
folgt zuerst die direkte Reihe, darauf die inverse, in der anderen folgt im 
Gegenteil zuerst die inverse Reihe, dann die direkte. 

1) In der Kombination der direkten-inversen Reihe erscheint 
die erste Entwicklungsphase als die altere, die Mittelphase als neu und die 
terminale wieder als alt. Graphisch ist eine solche Reihenfolge der Phasen 
durch eine gebrochene, mit dem Winkel aufwarts gerichtete Linie, dargestellt 
(Taf. V). Diese Reihenkombination beachtet F. MULLER (4. Weg). 

Beispiele: a) Die Basis der Brustflosse bei den Embryonen aller Fische 
ist anfangs horizontal gerichtet (alter Zustand) (Abb. 7 a, b; Abb. 9 a; 
Abb. 13). In dieser Lage bleibt sie das ganze Leben nur bei den niederen 
Fischen (Elasmobranchii und Acipenseridae). Bei den Larven Teleostei neigt 
sich der hintere Rand der Brustflosse allmahlich abwarts und das Ergebnis 
ist die vertikale Lage ihrer Basis (Abb. 9 b—c). Endlich kehrt bei den 
Malacopterygii und Ostariophysi die Basis der Brustflosse wieder in die hori- 
zontale alte Lage zurtick (Abb. 10. W. W. WaAsNEzOW 1928). 

b) Die segmentalen Gefasse sind bei den Larven aller Fische anfangs nicht 


langer als die Myotome und ihre Enden reichen nicht bis in die unpaaren 


Flossen (alter Zustand). Darauf wachsen bei den Larven Cypriniden die 


Segmentalgefasse in die Dorsalflosse und bilden dort ein kompliziertes Ge- 
fassnetz, das die Flossen in ein larvales Atmungsorgan (neuer Zustand) ver- 
wandeln. Spater wird das Gefassnetz in der Dorsalflosse der Cyprinidenlarven 
reduziert und es werden primitivere Beziehungen hergestellt, wie man sie 
bei den Larven der ubrigen Fische beobachtet. 
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Abb. 14. Atherina pontica. Embryo (a), Larve (b) und junger Fisch (c). Beim Embryo 

reicht der Darm bis zum 25. Myotom, bei der Larve bis zum 6., bei dem jungen Fische 

— bis zum 18. Die ontogenetischen Veranderungen der Lage der Analoffnung stellen 

eine polyphase heterogene Rekapitulation mit einfacher Kombination von direkter- 
inverser Reihe dar. 


c) Bei Atherina, wie auch bei den ubrigen Percesoces wird die Analoff- 


nung (die kiinftige) ungefahr in der Mitte des Korpers angelegt (beim 25. 


Myotom, Abb. 14 a). Darauf erst verschiebt sie sich bei Atherina vorwarts 


unter das 5. Myotom (Abb. 14 b). Diese Lage ist neuer als die anfangliche. 


Spater verschiebt sich die Analéffnung rickwarts, und Atherina wird in die- 
ser Beziehung wieder den anderen Vertretern von Percesoces ahnlich 


(Abb. 14 c). 
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VI. Graphische Darstellung der Kombination von inverser-direkter Reihe. Die 
gebrochene Linie B A B zeigt, dass die mittlere ontogenetische Phase A alter als die 
Anfangs- und Endphase ist. 


d) Bei Atherina sind anfanglich die Ductus cuvieri breite gerade Gefasse, 
die den vorderen Teil, ebenso wie bei Belone und vielen anderen Fischen, 
umgurten (Abb. 14 a). 

Darauf schlangeln sich die Ductus cuvieri maschenformig tuber den Dotter- 
sack, wodurch ihre Oberflache zunimmt und sie das Hauptatmungsorgan 
der Larve werden (Abb. 14 b). Diese Kriimmung der Ductus cuvieri und 
ihre Verwandlung in das larvale Hauptatmungsorgan ist nur den Atherina 
eigen und sie ist bedingt durch die Notwendigkeit einer Kompensation des an 
der Oberflache des Dottersackes fehlenden Lebervenensystems, das bei Belone 
und vielen anderen Fischen das larvale Hauptatmungsorgan ist. Nach der 
Kiemenbildung und der Reduktion des Dottersackes verlieren Ductus cuvieri 
bei Atherina die Atmungsfunktion und die damit zusammenhangenden Be- 
sonderheiten des Baues und verwandeln sich in gewohnliche Gefasse. Zwei- 


fellos, erscheint die Mittelphase der Entwicklung der Ductus cuvieri bei 


Atherina, die mit der Erwerbung der Atmungsfunktion verknupft ist, phylo- 


genetisch als die neueste und kommt die ganze Reihenfolge der Phasen durch 
eine Kombination der direkten-inversen Reihe zum Ausdruck. 

2) In der Kombination der inversen-direkten Reihe ist die 
erste Entwicklungsphase neu, die Mittelphase alt und die terminale Phase 
wieder neu. Graphisch wird diese Reihenfolge der Phasen durch eine ge- 
brochene, mit dem Winkel abwarts gerichtete Linie dargestellt (Taf. VI). 
Auf diese Kombination der Reihen hat auch F. MULLER seine Autmerksam- 
keit gerichtet (5. Weg). 

Zum Beispiel: die Brustflossenanlage des Acipenser enthalt zwei bis drei- 


mal weniger Muskelknospen als Skelettstrahlen (3—4 Muskelknospen und 
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8—g Strahlen). Spater vermehren sich diese Muskelknospen so dass ihre 

Zahl die gleiche ist wie die der Strahlen (oder etwas mehr). Zweifellos ist 

dieser Zustand alter als der anfangliche (in allen anderen Flossen, auch in 

den Brustflossen Elasmobranchii gibt es von Anfang an soviel Muskelknospen, 

wie Skelettstrahlen oder etwas mehr). Noch spater differenzieren sich die 

zahlreichen Muskelknospen zu einer ausserst komplizierten Muskulatur der 

Brustflosse, deren Bau beim ausgewachsenen Acipenser unzweifelhaft neuer 
ist als der primitive Zustand des vorhergehenden Entwicklungsstadiums. 

B. Komplizierte Kombinationen. 

Eine genaue Analyse dieser Kombination fordert eine so gute Kenntnis der 
Geschichte, wie wir sie nicht besitzen. Allein, sogar bei mangelhaftem Wissen 
und wenn man zugibt, dass allerlei Irrtimer moglich sind, so gelingt es doch 
die Komplikation der Kombinationsreihen aufzufinden, wenngleich der Cha- 
rakter der Komplikation dabei unrichtig dargestellt sein kann. 

Augenscheinlich fuhrte die Evolution der Ontogenese der vorderen viscera- 
len Gefasse bei den Fischen zur Schaffung komplizierter Kombination und 
fand bei einigen Teleostei ihren Abschluss durch thre Verwandlung in die 
direkte Reihe. Der Ausgangspunkt der Ontogenese (die primitivste Onto- 
genie) ist uns nicht mit Sicherheit bekannt und wir nehmen bedingterweise 
als Ausgangspunkt die Ontogenese der Elasmobranchii an: dabei hat es keine 
Bedeutung, wenn wir uns in der Bestimmung des Alters seiner Phasen irren 
sollten. Graphisch ist die Evolution der visceralen Gefasse auf den Taf. VII 
und VIII dargestellt. Die Phasen sind mit grossen, thr relatives historisches 
Alter ausdruckenden Buchstaben bezeichnet; sie werden in der Reihenfolge, 
in welcher sie einander wahrend der Ontogenese folgen, beschrieben. 


1) Plagiostomi. B) Bei den Embryonen erscheint fruher als alle visceralen 
Gefasse der mandibulare Aortabogen und existiert und funktioniert einige 
Zeit allein (Md). Das ist ein sehr alter Zustand, denn er ist den Embryonen 
aller Vertebrata (ausser Polypterus) eigen, doch ist er neuer als der ihm 
folgende Zustand (wenn die herrschende Theorie der Phylogenese des Kopfes 
der Vertebrata auch nur in einem geringen Grade richtig ist). A) Es er- 
scheint der hyoidale Aortabogen und die ubrigen visceralen Gefasse (Md 
und Hy); dieser Zustand ist, wie gesagt, alter als der vorhergehende und bildet 


zusammen mit ihm eine inverse Reihe. C) Der hyoidale Aortabogen ist in 


der Mitte durch eine Kommissur mit den mandibularen Aortabogen [Hy (v) 


pec 


— Md — Hy (d)] verbunden. Diese Phase ist neuer als die Phasen ,,B 
und ,,A‘‘; zusammen mit der letzteren bildet sie die direkte Reihe. C, u. C,. 
Die relative historische Bedeutung der zwei letzten Phasen ist unbekannt: be- 
dingterweise nehmen wir an, dass sie phylogenetisch synchron sind mit der 
vorhergehenden Phase ,,C‘‘. Augenscheinlich kann man die Ontogenese der 
visceralen Gefasse bei Plagiostomi durch eine Kombination der inversen- 


direkten Reihe ausdrucken. 
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Lepidosteus: BDCED, 


» 6. ABramis: BGH 


H 


5. Esox: BDCGJ 


2 Acipenser: BDCC, 


D 


4 Amia: BDCEF 


Plagiostom:: BACC,C, 


C, 


2 4 5 


TAF. VII. Graphische Darstellung komplizierter Kombinationen der Reihen, ihrer 
Evolution und Abstammung der direkten Reihe nach den Angaben der Ontogenese des 
mandibularen und hyoidalen Aortabogens bei gegenwartig lebenden Fischarten. Die 
Tafeln sind nach demselben Prinzip, wie auch die vorhergehenden verfasst. Die Phasen 
A—J sind in phylogenetischer Reihe auf Tafel VIII dargestellt. Die wtbrigen Er- 
klarungen siehe im Texte. 
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2) Acipenser. B) Die An- 
fangsphase ist dieselbe wie 
bei Plagiostomi (Md). D) 
Es erscheint die dorsale 
Halfte des hyoidalen Aorta- 


bogens und die Kommissur, 
die sie mit dem mandibula- 
ren Aortabogen [Hy (d)] 
verbindet. Diese Phase ist 


zweifellos neuer als die vor- 
hergehenden und neuer als 
die Phasen ,,A“ und_ ,,C“ 
Plagiostomi. Die Phase ,,A“ 


Plagiostomi existiert nicht in 


der Ontogenese vom Acipen- 
ser (wahrscheinlich ist sie 
verloren. C und C,.) Die 
ventrale Halfte des hyoidalen 


Aortabogens erscheint und 
es entsteht solch ein Zustand 
wie bei Plagiostomi — Hy 
(v) — Md — Hy (d). 


Es ist klar, dass die Onto- 


genese der Visceralgefasse 
beim Acipenser sich durch 


eine einfache Verbindung der 


direkten-inversen Reihe aus- 


driicken asst. 

3) Lepidosteus. Die ersten 
drei Phasen — B, D u. C — 
sind dieselben wie bei Aci- 
penser. FE) Der hyoidale 


TAF. VIII. Die Phylogenese der 
Ontogenie der mandibularen und 
hyoidalen Aortabogen. Die onto- 
genetischen Phasen A—J sind in 
phylogenetischer Reihe so geord- 
net, dass die alteste von ihnen, 
Phase A sich unten und die 
neueste Phase J oben befindet. 
Die Phasen 0,1 und 2, die an der 
horizontalen Achse_ dargestellt 
sind, haben das gleiche histo- 
rische Alter. Die Beschreibung 
der Phasen s. im Texte. 
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Aortabogen zerfallt im Kiemendeckel in ein gefassreiches Netz und verwandelt 
sich in ein larvales Atmungsorgan (op). Diese Phase ist neuer als die drei 
vorhergehenden Phasen und neuer, als die folgende D,. Die letztere Phase 
ist augenscheinlich synchron mit der Phase D. 

Es ist offenbar, dass die Ontogenese bei Lepidosteus durch eine komplizierte 
Phasenkombination ausgepragt ist: sie ist zusammengesetzt aus zwei direkten 
und zwei inversen Reihen. 

1) Amia. Die Phasen B, D, C u. E sind diselben wie bei Lepidosteus. Die 
Phase D Lepidosteus ist alter, als die Phase E, welche fehlt (sie ist verloren). 

entsteht ein neuester Zustand F [1etztere Phase ist, wie gesagt, 
betrachteten die neueste (Tr.) |. 

Augenscheinlich kommt die Ontogenese der Visceralgefasse beim Amua 
durch eine weniger komplizierte Phasenkombination zum Ausdruck, als die 
Ontogenese von Lepidosteus: sie setzt sich aus zwei direkten und einer in- 
versen Reihe zusammen. 

5) Esox. Die Stadien B, D und C sind dieselben, wie bei Ama. Die Phasen 
E und F fehlen bei Esox (verloren). G) Die dorsale Halfte des hyoidalen 
Aortabogens reduziert sich (es bleibt einstweilen die ventrale Halfte dieses 


Bogens und die hyoidal-mandibulare Kommissur — Hy (v) — Md). Diese 


Phase ist unzweifelhaft neuer als die vorhergehende Phase C. J) Die ven- 


yoidalen Aortabogens reduziert sich, und der mandibulare 

Aortabogen verandert sich fur Esox in spezifischer Weise (Dors Psb). 

Diese Phase ist neuer als die vorhergehende Phase und neuer als die Phase 
H Malacopterygii und Ostariophysi, die weiter unten beschrieben ist. 

dar, dass bei Esox die Reihenkombination dieselbe ist wie bei Ama. 

6) Abramis. Die Anfangsphase B ist dieselbe, wie bei allen beschriebenen 

Fischen; nach ihr entsteht eine neuere Phase G (bei Esox beschrieben). 

H) Die letztere Phase Md, ist augenscheinlich die neueste. Auf diese Weise 

kommt die Ontogenese der visceralen Gefasse Abramis durch eine direkte 

Reihe zum Ausdruck. Zweifellos ist diese Reihe aus komplizierten Reihen- 


kombinationen dank dem Verluste der Phasen C, D, E entstanden. 


3. SCHAFFUNG HOMOGENER UND HETEROGENER PHASEN- 
KOMPLEXE. 


Die Richtigkeit der angegebenen Bedingungen der historischen Auffassung 
der Ontogenese bestatigt die Erforschung der Entwicklung der heterogenen 
Hybriden. In der Ontogenese solcher Hybriden entstehen sowohl homogene, 
wie auch heterogene Komplexe der Entwicklungsphasen, welche in ver- 
schiedenen historischen Reihen erscheinen, die bei ihren nachsten Ahnen nicht 
vorhanden sind. So erfolgt im Schwanze bei den Hybriden Abramis brama § 
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Abb. 15. Larve Abramis brama 2 X Carassius carassius &. Der mandibulare und der 

hyoidale Aortabogen sind durch eine Kommissur (com) verbunden (Stadium ,,C“ nach 

Taf. VIII). Im Schwanze existieren 8 segmentale Arterien und nur 2 segmentale Venen: 

unter Teilnahme dieser Segmentalgefasse hat sich in der Dorsalflosse ein machtiges 
dorsales Langsgefass gebildet (v.c.d.). 


\ 


Carassius carassius @ die Anlage von acht segmentalen Arterien und nur 
zwei segmentalen Venen, wahrend bei den Eltern die Zahl der segmentalen 
Arterien und Venen des Schwanzes die gleiche ist. So entsteht als Resultat 
der neuen Verteilung der segmentalen Gefasse in der Dorsalflosse eine mach- 
tige neue Arterie, welche den Ahnen fehlte (Abb. 15). Auf diese Weise stellt 
die Ontogenese der Schwanzgefasse der angegebenen Hybriden einen homo- 
genen neuen Phasenkomplex dar. 

Bei den Larven der Cypriniden munden die Kardinalvenen in die Ductus 
cuvieri. Die paarigen Subintestinalvenen, die spater als Kardinalvenen er 
scheinen, beginnen nicht weit von der Analoffnung und munden in die Leber. 
Bei den Hybriden Abramis brama 2 X Cyprinus carpio é munden die Kar- 
dinalvenen anfangs auch in die Ductus cuvieri (Abb. 17 a). Darauf ent- 
wickelt sich nur die vordere Halfte der linken Subintestinalvene, die sich 
hinten mit der Kardinalvene vereinigt, aber von vorn wie gewchnlich in die 
Leber mtindet. Das Blut aus dem hinteren Abschnitte der Kardinalvene stromt 
in die Subintestinalvene, wahrend der vordere Abschnitt der Kardinalvene, 
der in die Ductus cuvieri mundet, reduziert wird (Abb. 17 >). Offenbar bil- 
det die Entwicklung der Kardinal- und der Subintestinalvene bei den Hybri- 
den einen heterogenen Komplex von Phasen, welche in einer direkten Reihe 
erscheinen, in welcher die letzte ontogenetische Phase als neu geschaffen 
erscheint. 

Bei der Entwicklung der visceralen Gefasse bei den Hybriden Abramis 
brama Carassius carassius erscheint zuerst der mandibulare Aortabogen, wie 
bei allen ubrigen Fischen (Stadium B auf Taf. VIII). Darauf erscheint zum 
Unterschiede von den Eltern, deren Ontogenese graphisch auf Taf. IX 
(Abramis) dargestellt ist, der vollstindige hyoidale Aortabogen (nicht nur 
seine ventrale Halfte) und die Kommissur, welche ihn in der Mitte mit dem 


mandibularen Aortabogen (Abb. 15 u. 16 a) verbindet. Dieses Stadium ent- 


spricht dem Stadium C, das die nachsten Ahnen der Hybriden verloren haben, 


REKAPITULATIONSPRINZIP UND ONTOGENESE 
vcd com 
Md (v) 


S. G. KRYZANOWSKY 


\bb. 16. (a) Viscerale Blutgefasse der Larve Abramis brama 2 X Carassius carassius 

Der hyoidale Aortabogen (Hy) ist durch eine Kommissur mit dem mandibularen 
Aortabogen verbunden und besteht aus einer ventralen [Hy(v)] und einer dorsalen 
Halfte [Hy(d)], wie bei den primitiven Fischen. Bei den elterlichen Stammformen 
existiert gewohnlich nur die ventrale Halfte des hyoidalen Aortabogens. (b) Viscerale 
Gefasse der Larve Abramis brama 2 X Carassius carassius &. Bei dieser Larve exi- 
stiert nur die ventrale Halfte des hyoidalen Aortabogens (Hy v), die vermittels der 
Kommissur in den mandibularen Aortabogen mundet, wie bei den_ elterlichen 

Stammformen. 


das aber bei anderen Knochen- und Knorpelfischen vorhanden ist. Spater 


reduziert sich die dorsale Halfte des hyoidalen Aortabogens und einige Zeit 


existiert nur seine ventrale Halfte, die durch eine Kommissur mit dem mandi- 
bularen Aortabogen (Stadium G der Eltern, Abb. 16 >) verbunden ist, aber 
schliesslich wird auch sie reduziert (Stadium H der Eltern). Offenbar bildet 


die Ontogenese der visceralen Gefasse bei den Hybriden einen heterogenen 
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Abb. 17. Zwei Phasen der Gefassentwicklung der Larve Abramis brama Q X Cypri- 
nus carpio &. (a) Der mandibulare und der hyoidale Aortabogen sind durch eine Kom- 
missur verbunden (Phase ,,C“ auf Taf. VIII). (6) Die Kommissur, die in der vorher- 
gehenden Entwicklungsphase den mandibularen und den hyoidalen Aortabogen verbunden 
hatte, ist verschwunden und beide Aortabogen existieren als selbstandige Gefasse 


(Phase ,,A“ auf Taf. VIII). 
Komplex von Phasen, die in direkter historischer Reihe gelagert sind (Gra- 
phisch ist sie auf Taf. IX dargestellt). Von dem elterlichen Phasenkomplex, 
der auch durch eine direkte Reihe zum Ausdrucke kommt, unterscheidet er sich 
nur dadurch, dass darin eine Wiederherstellung der alten Phasen C liegt, die 
von den Eltern verloren waren. 

Bei den Hybriden Abramis brama 2 Cyprinus carpio % erscheint eben- 
falls anfangs der mandibulare Aortabogen (Phase B). Darauf erscheint, wie 
auch bei den Hybriden Abramis brama 2 X Carassius carassius 8 der ganze 
hyoidale Aortabogen, der in der Mitte durch eine Kommissur mit dem mandi- 
bularen Aortabogen verbunden ist, d. h. es erscheint die Phase C, die bei den 
Cypriniden verloren ist (Abb. 17 a). Spater wird die Kommissur, die beide 
Aortabogen verbindet, reduziert und sie erhalten sich bei den Larven in 


Gestalt selbststandiger Gefasse (Abb. 17 5). Diese alte Phase ,,A‘‘ fehlt so- 


/ 
wohl in der Ontogenese der Hybriden Abramis brama Carassius carassius, 


als auch in der Ontogenese aller anderen Teleostomi: sie existiert nur in 
der Ontogenese der Elasmobranchii (s. Taf. VII). Offenbar sind in der 
Ontogenese der visceralen Gefasse der Hybriden Abramis brama Cyprinus 
carpio zwei alte Phasen ,,C“ und ,,A‘‘ wiederhergestellt und das Erscheinen 
dieser Phasen kommt durch die Kombination der direkten-inversen Reihe 
zum Ausdruck (Taf. IX). 
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TAF. IX. Graphische Darstellung der historischen Reihen, in welchen die Entwick- 

lungsphasen der mandibularen und hyoidalen Aortabogen bei Abramis brama und bet 

den Hybriden Abramis brama 9 X Carassius carassius 8 und Abramis brama 2 X Cy- 

prinus carpio & wahrend der Ontogenese erscheinen. Das phylogenetische Alter der 
Phasen ist durch der Taf. VIII entsprechende Buchstaben bezeichnet. 


CBER DIE PHYLOGENETISCHEN VERANDERUNGEN DES 
PHASENKOMPLEXES UND UBER DIE ,,MODI". 


Wie schon erwahnt ist die Anzahl der Rekapitulationsphasen keine bestan- 


dige. Sie kann zu- und abnehmen durch die Schaffung neuer Phasen oder 
das Verschwinden alter, und in dieser Beziehung hat eine Periode vor der 
anderen keinen Vorzug (s. die Beispiele verschiedener Reihen). 

1. Die Schaffung neuer Phasen vergrossert ihre Gesamtsumme, aber ver - 


langert gewohnlich die Ontogenese nicht, denn sie wird stets durch 


eine partielle oder totale Verdrangung alter Phasen begleitet (A. N. SEWERT- 


ZOFF 1912). Zum Beispiel, dadurch, dass die Pseudobranchie bei einigen 
Fischen verborgen ist, hat sich die vorhergehende ontogenetische Phase des 
unverdeckten Zustandes der Pseudobranchie, die bei anderen Fischen das ganze 
Leben dauert, verktirzt. Die Schaffung der birnenformigen Form des Dotter- 
sackes bei den Cypriniden hat die Existenzdauer seiner runden Form ver- 

kirzt, allein die Existenz des Dottersackes selbst nicht verlangert. 
Die Aufmerksamkeit des Forschers wird gewohnlich nur durch einen parti- 
‘all erregt — der Ersatz einer grosseren oder minderen Anzahl alter 


) 


Endphasen durch neue, die eine direkte Rethe schaffen. Beachtet man dabei 
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die direkte Reihe, so spricht man von ,,Prolongationen“, ,,Anabolie‘‘ 
u. s. w., beachtet man jedoch nicht die Reihe, sondern nur, dass die 
gegebene Ontogenese sich von den anderen durch terminale Stadien 
unterscheidet, so spricht man von einer ,,Deviation’. Auf diese 
Weise entstand, wie schon gesagt, die falsche Vorstellung von der Exi- 
stenz zweier Prozesse, von zwei ,,Modi‘ (V. FRANz u. a.), wahrend tat- 
sachlich die Rede von ein und demselben ist. Zum Beispiel wird die 


Ontogonese der Lage der Mundoffnung bei den Cypriniden, wie schon 


gesagt, durch die direkte Reihe ausgepragt, und das heisst, dass jede von 


ihnen durch den ,,Modus der Prolongation’’ geschaffen ist. (Abb. 9 
u. 10.) Doch ein Vergleich dieser Ontogenesen untereinander weist darauf 
hin, dass sie alle nach verschiedenen Richtungen von irgend einer alten 
Ontogenese abirrten und, diese Abweichung in Betracht ziehend, meint man, 
dass sie alle nach dem Modus der Deviation entstanden sind. Das Vorhanden- 
sein von Kiemenspalten in der Ontogenese der Amniota halt man fur den 
Ausdruck typischer ,,Prolongation, denn man beachtet die direkte Reihe, 
vergleicht man aber ihre Ontogenese mit der Ontogenese von Anamnia, so 
beachtet man den Unterschied zwischen beiden Tiergruppen und spricht daher 
von Deviationen. In der Tat schafft jede ,,Prolongation‘’’ (oder Anabolie) 
unbedingt eine Deviation und wird von ihr begleitet. Bei einmaliger An- 
wendung des ,,Modus der Prolongation‘’ beachtet man die Deviation, weil sie 
unbedeutend ist, nicht und spricht auch nichi von ihr. Der summarische Effekt 
aber eines andauernden Evolutionsprozesses, der sich durch vielfache An- 
wendung verschiedener ,,Modi‘* verwirklicht, wird beachtet und man spricht, 
gleich K. BAER, von Deviationen; aber dabei erhebt man sie irrtitimlicherweise 
zum ,,Modus‘, ohne einzusehen, dass kein ,,Modus‘‘ einmal wirkend imstande 
ist, einen solchen Effekt hervorzubringen und dass die Organismen mit sol- 
chen Riesenschritten, wie man von ihnen verlangt, nicht evolutionieren konnen. 
Von den Anabolien (Prolongationen) sprechend, vergleicht man gewohnlich 
die Evolution der einfachen nicht komplizierten Merkmale (nicht aber Organe) 
innerhalb der Grenzen nah verwandter Tiergruppen, zum Beispiel vergleicht 
man die Zahl der carpalen Elemente innerhalb der Ordnungen der Reptilien 
oder die Evolution der Lange des Oberkiefers innerhalb der Familie Be- 
lonidae; aber im Suchen nach der Deviation vergleicht man die Evolution 
ganzer Organe in den weitesten Grenzen zwischen den Acrania und Sauge- 
tieren und schafft plotzlich durch Anwendung eines Modus, nicht nur aus 
den Schuppen des Haies eine Saugetierborste, sondern auch aus dem 
Amphioxus ein Cyclostom (V. FRANz, B. MATVEIEV u. a.). 

Offenbar ist die Deviation kein der ,,Prolongation“ und den uwubrigen 
, Modi entgegengesetzter Modus, sondern es ist eine Begleiterscheinung, die 
nicht zu der Kategorie gehort, zu welcher die ,,Modi‘ gehoren. Ebenso, wie 


man von einem Korper nicht sagen kann, dass er in der Luft oder 
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nach den Gesetzen der Anziehungskraft fallt, so lasst sich auch nicht von der 
Evolution sagen, dass sie sich durch ,,Prolongation® oder ,,Deviation’ ver- 
wirkliche. Offenbar behaupten die Forscher, wenn sie von dem ,,Modus der 
Deviation’ sprechen, dass die Abweichungen nach Art der Abweichungen 
erfolgen, d. h. sie geben keine Evolutionsart an. 

Streng genommen existiert der ,,Modus der Prolongation‘’ (oder ,,die 
Anabolie“) auch nicht. Die Vorstellung von diesem Modus entstand aus- 
schliesslich durch die irrtumliche Gegentiberstellung der Ontogenese dem aus- 
gewachsenen Zustande des Organismus und dadurch, dass man die Dauer 
der Phasen nicht in Betracht zog, d. h. die Ontogenese wurde als eine me- 
chanische Gesamtheit der Phasen betrachtet, die sich gleich arithmetischen 
Einheiten summieren und subtrahieren lassen. In der Tat ist kein einziges 
Beispiel der evolutionistischen Veranderung der Ontogenese durch Hinzu- 
fiigung neuer Phasen an das Ende der alten Ontogenese bekannt und kann 
auch nicht bekannt sein. Neue Phasen, wo sie auch entstanden sein mogen, 
verdrangen (substituiren) die grossere oder geringere Anzahl alter Phasen 
(A. N. SEWERTZOFF IgI2) und diese Verdrangung verlangert, wie gesagt, 
gewohnlich die Ontogenese nicht, sondern wird durch eine Reduzierung der 
alter Phasen begleitet. 

Alle bekannten Beispiele der ,,Prolongation“ illustrieren namlich solche 
evolutionistische Veranderungen, die durch Verdrangung einiger alten Pha- 
sen durch neue geschaffen sind und die von keiner Verlangerung der Onto- 
genese, sondern von einer Verkurzung alter Phasen (s. Beispiele der direkten 
Ordnung) begleitet waren. Die Verdrangung alter Phasen durch neue wird 
zuweilen von einer Verlangerung der Ontogenese begleitet, aber diese Ver- 
langerung ist vom historischen Standpunkte noch gar nicht erforscht. 

2. Die alten Phasen konnen in einer beliebigen Periode der Ontogenese 
Anfang, in der Mitte und am Ende — vernichtet werden und in dieser Be- 
ziehung hat keine Periode einen Vorzug von dem anderen. Z. B. bei Polypterus 
ist die Anfangsphase der Entwicklung der visceralen Gefasse — der mandi- 
bulare Aortabogen — verschwunden, der bei allen ubrigen Fischen vorhan- 
den ist. Bei Abramis und anderen Fischen sind auch die mittleren Phasen der 
Entwicklung der visceralen Gefasse verschwunden. Bei Acanthopterygii ist 
die Endphase der Entwicklung der Brustflossen verschwunden — ihre Rutck- 
kehr zur horizontalen Lage. 

Die vernichteten alten Phasen werden gewohnlich entweder durch andere 
nachgebliebene alte Phasen oder durch neu geschaffene ersetzt. In dem erste- 
ren Falle verlangert sich die Zeitdauer der alten Ersatzphase, aber die Dauer 


der Ontogenese verandert sich nicht. Wegen des Verschwindens der End- 


phase der Brustflossenentwicklung (horizontale Lage) erstreckt sich ihre vor- 


1 


hergehende Phase (vertikale Lage) bei den Acanthopterygii auf die ganze 


Lebensdauer. Bei den Cypriniden sind die Anfangsphase der Entwicklung 
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der visceralen Gefasse ,,B“‘ und die Ubergangsphase ,,G‘*, welche die ver- 
schwundenen Phasen ,,C‘, und ,,E“ ersetzen, verlangert. 
Die Aufmerksamkeit der Forscher erregte gerade der Ersatz der Endphasen 


durch die vorhergehenden und man nannte_ diese Erscheinung Neotenie, 


Abbreviation u.'s. w. Es versteht sich, dass ,, Verkurzung“, ,, Abbreviation ganz 


unpassende Bezeichnungen sind, denn, wie gesagt, in diesen Fallen wird die 
ganze Ontogenese nicht verkurzt, sondern die Ersatzphasen werden ver- 
langert. Es ist klar, dass in der Tat die ,,Abbreviationen‘’ von V. FRANz 
Prolongationen sind und die ,,Prolongationen‘‘ —. Abbreviationen. 

Augenscheinlich existiert nur eine Art von evolutionaren Veranderungen 
der Ontogenese: eine mehr oder minder vollstandige Verdrangung 
(Substitution) der einen Phasen durch andere, die von 
einer Veranderung der Dauer der existierenden Phasen begleitet wird. Die 
ganze Mannigfaltigkeit der Kundgebungen der Evolution in der Ontogenese 
wird durch die Mannigfaltigkeit der Zeitdauer und des Ortes der Substitution 
geschaffen. Es lasst sich eine heterogene und eine autogene Substitution 
unterscheiden. 

In dem ersteren Falle werden neue Phasen oder Komplexe 
von Phasen geschaffen (am Anfange, in der Mitte oder am Ende 
der Ontogenese), die eine grossere oder geringere Anzahl alter Phasen ver- 
drangen und ihre Dauer verandern; dabei kann die Gesamtzahl der Phasen 
zu- oder abnehmen, aber die Gesamtdauer der Ontogenese verandert sich ge- 
wohnlich nicht. In dem zweiten Falle werden die einen alten Phasen durch 
die anderen existierenden (aber nicht von neuem geschaffene) Pha- 
sen ersetzt; die Gesamtzahl der Phasen nimmt stets ab, aber die Dauer der 
Ontogenese verandert sich gewohnlich nicht. 

Die heterogene Substitution kann eine totale oder partielle sein. Bei der 
totalen Substitution werden alle Phasen der alten Rekapitulation durch neu 
geschaffene Phasen ersetzt, und es entstehen neue monophase oder polyphase 
homogene Rekapitulationen (Archallaxis von A. N. SEWERTZOFF). Bei par- 
tieller Substitution verdrangen die von neuem geschaffenen Phasen eine mehr 
oder minder grosse Anzahl alter Anfang-, Mittel- oder Endphasen; es ent- 
stehen heterogene polyphase Rekapitulationen mit verschiedenen historischen 
Reihen des Auftretens von Phasen in der Ontogenese. 

Die autogene Substitution der Endphasen durch Anfangsphasen und Uber- 
gangsphasen heisst gewohnlich Neotenie und ,,Abbreviation™, die Substitu- 
tion der Anfangs- und Ubergangsphasen durch die terminalen Phasen heisst 
auch: ,,Abbreviation’‘ und ,,Acceleration’‘. Die autogene Substitution schafft 
keine heterogenen Rekapitulationen, sondern sie verwandelt die komplizierten 
Reihen entweder in weniger komplizierte oder in einfache Reihen und kann 
die polyphasen Rekapitulationen in monophase verwandeln. Taf. X, auf wel- 


cher nur die gewohnlichsten Falle der Substitution angegeben sind, soll uns 
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Charakter der Substitution 


Geschaffene Rekapitula 
tionen und Reihen 


Anmerkungen 


Terminale 


Phasen 


Substitution 


Anfangliche 


Totale | 


Terminale 
und mittlere 
Inverse 


Anfangliche 
und mittlere 
Direkte 


den Gedanken veranschaulichen, 
erscheinen und aus einer gemeinsamen 


bekannten und denkbaren 


tution angegeben. 


Direkte Reihe oder 
Kombination inverser 
direkter Reihen oder 
kompliziertere Kom- 
binationen 
Kombinationen direkter 
inverser Reihen (oder 
kompliziertere Reihen 
kombinationen 


Inverse Reihe oder 
Kombination inverser 
direkter Reihen oder 
kompliziertere Kom 
binationen 


Polyphase heterogene Rekapitulationen 


Monophase oder polyphase 
homogene Rekapitula 
tionen 


Monophase oder 
polyphase heterogene 
Rekapitulationen mit 

verschiedenen 


Reihen 


,Anabolien“, ,,Prolongatio 
und Deviationen der 
Autoren, F. Millers I-ter 
Weg, 2-ter Weg (der Aber- 


rationen) und 5-ter Weg 


Millers 4-ter Weg 


F. Mullers 3-ter Weg 


A. N. Sewertzoffs primare 
Archallaxis 


Abbreviationen der Autoren 
Akzelerationen der Autoren 
A. N. Sewertzoffs sekun 
dare Archallaxis 


Abbreviationen 
Franz 


,, Neotenie“, 
von 


| 


| 
| 
| 
| 
| 


dass die Modi als Einzelfalle der Substitution 


Idee fliessen: darauf sind nicht alle 


(aber noch nicht aufgefundenen) Falle der Substi- 


SCHLUSSWORT. 


All die angegebenen empirischen und formalen Bedingungen der historischen 


Auffassung der Entwicklung gestatten folgende Verallgemeinerungen. 


1. Unter Ontogenese ist hier der ganze Cyklus der Veranderungen des 


lebenden Organismus zu verstehen, angefangen von dem Zustande der Ei- 


zelle und endend mit dem 


Tode des ausgewachsenen Organismus (der aus- 


gewachsene Zustand lasst sich der Ontogenese nicht gegenuberstellen, denn 


er erscheint als ein Teil des letzteren 
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2. Die Phylogenie ist die folgerichtige Gesamtheit der verwandten Ontoge- 
nesen. In thr kommt die Evolution der Ontogenesen zum vollen Ausdruck und 
nicht nur die ihrer ausgewachsenen Endstadien (GARSTANG). 


3. Alle Elemente der Ontogenese haben phylogenetische Bedeutung; darin 


sind keine nicht phylogenetische Elemente (Canogenesen) enthalten. 
4. Die historische Auffassung der Ontogenese beruht auf der Vorstellung 
von den Rekapitulationen. 
5. Das Rekapitulationsprinzip ist ein empirisches Prinzip, das aus der 
Evolutionstheorie nicht zu deduzieren ist. 
6. Wenn es eine Evolution gibt, so ist die individuelle Entwicklung als 
heterogene Gesamtheit der Rekapitulationen und ihrer Phasen zu betrachten. 
7. Die Rekapitulationen konnen monophase, polyphase homogene und poly 


phase heterogene sein. 


8. Die ontogenetische Aufeinanderfolge der Phasen von polyphasen hetero- 


genen Rekapitulationen kommen durch mannigfache historische Reihen zum 
Ausdruck: bekannt sind die direkte, die inverse Reihe und die mehr oder 
minder komplizierten Kombinationen dieser Reihe. 

g. Neue Rekapitulationen oder ihre neuen Phasen entstehen auf allen Ent- 
wicklungsstufen; die alten Rekapitulationen oder die alten Phasen verschwin- 
den auf allen Entwicklungsstufen. 

10. Die evolutionellen Veranderungen der Ontogenese sind stets von einer 
mehr oder minder vollstandigen Verdrangung alter Phasen (Substitution) be- 
gleitet. Einige der beschriebenen ,,Modi‘ sind Spezialfalle von Phasenver- 
drangung. 

11. Als Modus existiert die Deviation nicht. 

12. Canogenesen (und Palingenesen) existieren weder als Begriff noch als 
Erscheinung (daher konnen sie kein ,,Modus‘ der Evolution sein). 

Die Hauptelemente dieser Verallgemeinerungen sind teilweise von MECKEL 
und insbesondere von Fr. MULLER festgestellt worden. Die neue Zeit konnte 
dank dem negativen Einfluss des biogenetischen Grundgesetzes und den wider- 
spruchsvollen Begriffen von HAECKEL nur Hinweise auf die Existenz homo- 
gener polyphaser Rekapitulationen hinzuftigen, verstand es aber nicht Be- 


schrankungen zu diesen Verallgemeinerungen zu finden. 
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CONTRIBUTION TO THE QUESTION OF 
THE ORIGIN OF THE TETRAPOD LIMB 


NILS HOLMGREWN 


Professor of Zoology, University of Stockholm. 


(With 22 textfigures.) 


In my paper on the origin of the tetrapod limb (1933) I pointed out that 
“for a new general discussion of the entire question the two main conditions 
to be realized should be: first, the presenting of such new material as may 
lead to new points of view, and, second, and chiefly, the removal from the 
existing evidence of all assumptions and speculations’. Thus the motto ought 
to be: “clear facts, no assumptions, direct conclusions.” It was also pointed 
out there, however, that without assumptions no theory could be built up. 
On the other hand the assumptions must be such that no known fact speaks 
against them; and no new assumptions may be built upon earlier-made 
assumptions. If these principles are followed, the result will be rigid and 
formal, a fact which I consider an advantage. Then, finally, we strive for a 
definite and rigid solution of our problems. The fact that many earlier works 
on the tetrapod limb question have failed seems not to depend upon the 
formality of their method, but upon the scarcity of the material on which 
their conclusions were founded. 

A reconstruction free from objections, of the phylogeny of the tetrapod 
limb, probably never will be made, even if our efforts aimed at such a re- 
construction. There will always remain the possibility of arranging the facts 
in different ways. One criterion, however, must always be filled, viz., that 
ontogenetical, anatomical and palaeontological facts point in the same direc- 
tion (SEWERTZOFF (1931), STEINER (1935). If this condition is fulfilled, 
we are entitled to believe that we are on the right way, supposing, however, 
that we work with well established facts and not with too many probabilities 
or assumptions. 

The purpose of the present paper is to set forth those facts which I consider 


of essential importance with regard to the extremity question of the tetrapod 
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vertebrates. Thus I must repeat a good part of my previous results, adding, 
however, some new facts and points of view not duly considered in my 
previous paper. I cannot avoid therewith certain remarks about theories ad- 
vanced after the appearance of my paper (1933). The problem here under 
consideration, however, is so complicated and has so many different aspects, 
that the facts which support the theories could perhaps be interpreted in 


different ways. 


THE DIFFERENCE BETWEEN THE EXTREMITY 
STEM AND ITS RAYS. 


[ consider it of essential importance to make clear what is the extremity 
stem and what the rays. In my earlier paper I have pointed out that in 
selachians the rudiment of basals and endray (principal axis of the 
metapterygium) develop first and that the rays then develop separately 
to join secondarily the stem elements. The same mode of development was 
shown to take place in Ceratodus. In his paper on the development of the 
extremities of Hynobius (Salamandrella) Kayserlingii SCHMALHAUSEN has 
shown that in a certain young stage of development there are two different 
successions in the development of the hand (and foot) elements. One of these 
begins with the rudiment of the humerus (and femur) and continues distally 
in the radius (tibia) and radiale (tibiale), and the ulna (fibula), the latter 
branching distally in an intermedium and an ulnar (fibular) branch. In 
this entire complex the development succeeds in distal direction so that as 
chondrification begins in the humerus (femur) the most distal part of the 
complex is an almost undifferentiated blastema. The other succession begins 
distal to the most distal parts of the former complex and consists of the 
rudiments of the carpals (tarsals) and metacarpals (metatarsals) and fingers 
(toes). In this complex the most advanced of the future carpals (tarsals) 
is already as well developed as the intermedium, ulnare (fibulare) and radiale 
(tibiale) are in the first succession. From its carpale (tarsale) the digit develops 
successively in a distal direction. The presence of these two successions in 
the development of the hand and foot occurs also, I know, in Hynobius retar- 
datus and in Megalobatrachus maximus. They are of very great importance, 
as they show that there is the same difference in Urodeles between stem and 
rays as in fishes.t In Urodeles, as well as in most other Tetrapods, the carpals 
or tarsals differentiate in the proximal portion of the ray rudiments. The 
rays in Tetrapods thus consist of carpals or tarsals, metacarpals or metatarsals 
and phalanges. 

1 There is also in Urodeles a third succession beginning with the first and second 
carpals or tarsals and ending postaxially with the fourth carpal or fifth tarsal. In all 
other tetrapods the corresponding succession is a reversed one, beginning with the third 
and fourth carpal or tarsal and ending with the first. 
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The two successions occuring in the hand and foot of Urodeles are also 
present in Anurans (although not in a very typical form) in Chelonians, 
in lizards, in crocodiles and in birds. In mammals they also seem to be present, 
but there stem and rays develop almost simultaneously, and therefore the 
two portions are not so well differentiated in early stages of development as 
they are in other tetrapods. 

Thus the rays of the tetrapod limb are the fingers or ioes inclusive of 
their carpals and metacarpals or tarsals and metatarsals. The stem thus con- 
sists of the humerus (femur) the ulna (fibula) and the ulnare (fibulare), 
together with their branches, the radius (tibia)-prepollex (prehallux)-stem, 
and the intermedium-centrale complex. (Compare HOLMGREN 1933.) 

There seems to be no doubt that the complex humerus (femur), ulna 


(fibula) and ulnare (fibulare) represent the basipterygial stem. The only 


ordinary ray ontogenetically attaching at this stem in tetrapods is the fifth 


carpal (tarsal) and finger (toe). This seems to be a statement of very great 
importance for the extremity theory. An examination of the photographic 
reproductions of earlier stages of development of hands and feet in my earlier 
paper (1933) will convince the reader that such is the case in all groups of 
tetrapods examined. If a postminimus is developed this also is connected with 
the ulnare (fibulare). This ontogenetically primary position of the fifth carpal 
or tarsal may shift in older stages, so that the fourth carpal or tarsal may 
also become articulated against the ulnare or fibulare. But originally the 
fingers or toes, one to four, are carried chiefly by the intermedium-centrale 
complex. This condition is very conspicuous with regard to the two first 
fingers and toes, less in the third and fourth in Urodeles, complete in Anurans, 
Chelonians and lizards. In crocodiles the three first fingers or toes are 
clearly implanted on the intermedium-centrale complex, but the fourth not 
so clearly, as it lies somewhat distal to the ulnare or fibulare. In birds and 
mammals these four fingers or toes are also related to the intermedium- 
centrale complex. 

From these statements it seems necessary to conclude that in a pectora 
fin, able to transform directly into a tetrapod limb, the intermedium branch 


must have dominated the radial and ulnar. 


THE (ANTERIOR) TETRAPOD LIMB COMPARED 
WITH THE (PECTORAL) FIN IN FISHES. 


Accepting the theory, which I consider to be well founded, of the metameric 
origin of the pectoral fin and thus also of the tetrapod limb, I will now 
try to form an opinion of the structure of a pectoral fin type such as could 


be thought of, as ancestral to a tetrapod limb. 
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A metameric fin consists of a row of basals parallel to the body axis, 
developing basally in the fin fold, and of a number of rays secondarily attaching 
to these basals. This fin type generally corresponds to the picture, fig. 3 B, 
given by STEINER (1935). STEINER has represented this type diagrammatically 
with six basalia of which the frontal represents the rudiment of the zonal 
skeleton, the second the humerus, the third the ulna, the fourth and fifth the 
ulnare. On the humerus will be found a number of rays, which fuse to form the 
propterygium or radius. A ray attached to the ulna he considers to represent 
the intermedium and first finger. The following three basals carry the four 
remaining fingers. From such a fin type the tetrapod limb would arise in the 
manner indicated by the letterings of the different parts. According to this let- 
tering the ulnare should carry the rays 2—5, and the intermedium only the first 
ray. This interpretation seems to me rather dubious for the following reasons: 
1) It makes no allowance for the sufficiently established fact that the rays 
in all classes of vertebrates develop independent of, and usually later, than 
the stem portions. 2) The radius, being part of the stem, could not a priori 
be said to develop from or be represented by independently developed rays. 
The same must be the case with the intermedium. 3) There could not be 
attached four fingerrays distal to the ulna, as there is (not counting the 
postminimus) in tetrapods only one finger or toe in that position. 4) The 
ulnar stem in tetrapods does not, with the exception of the girdle element, 
contain more than three joints (humerus, ulna, ulnare). 

Nevertheless the diagram, fig. 3 B, of STEINER could represent a stage in 
the development of the tetrapod limb, but a very remote stage where no 
radius and no intermedium and no definite tetrapod-like arrangement of the 
rays were yet established. 

As the extremity stem of all tetrapods is branched, we must preliminarily 
assume that this branching took place in some ancestrals of the tetrapods; 
they may have been crossopterygians, dipnoans or other fishes. How this 
branching took place, however, is another question which we cannot answer 
in a sufficiently evidenced way. But I have already in my earlier paper 
(pp. 196, 197) described a certain process in the development of the pectoral 
fin in Ceratodus which is of rather great interest regarding this question, 


viz., the development of the two peculiar postaxial midrays of the third 


and fourth mesomeres. These rays seem to be rather constant in the Ceratodus 


fin, according to the eight specimens recorded by Druzinin (1933) and my 
own findings in embryos and adults. In my previous paper I have shown 
that the basal joints of these rays arise as short branches of the principal 
stem, to the tip of which a separate ray rudiment becomes attached. It is an 
interesting observation that as soon as a ray rudiment comes near the mid 


portion of a mesomere, the latter extends in a wartlike process, which later 
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on becomes the basal joint of the ray. (Such 


I 
§ 
a process never arises when the ray rudiment Z, UL Y Vv 
C7 LMI 


approaches the articular disc between two 


Pm 


mesomeres.) A corresponding process was 
observed on the second mesomere, when its 
future postaxial rays approached to it. (Then 
the process grew out from it to meet the ray 
rudiments.) Some of Howes’s (1887) figures 
(1, 4, 8) seem to indicate that at least part of 
these processes may become separated from 
the mesomere. In the pectoral fin of Pleura- 
canthus many of the preaxial rays are attach- 
ed to the tip of long processes of the meso- 
meres. In other cases (in the proximal part 
of the fin) these processes may be cut off 
from the mesomeres. 


These conditions might throw some light 

Fig. 1. A, B, C. Diagrams demon- 
strating a hypothetical transforma- 
fishes and could perhaps explain that branch- tion of a metamerical fin type to a 
tetrapod extremity. 


upon the branching process of the stem in 


ing of the stem in the ancestors of the 
tetrapods which once must have taken place; 4>reviations used in the Figures: 
¢=centrale; F in fig. 3 femur ; 
F = fibula; f= fibulare; (fig. 
bryos are to my knowledge the only ones _ 3) fibula; HH = humerus; t = 

-  intermedium; Pm = postminimus; 
which could give evidence to the process of Pp = praepollex; Ppm = postpost- 
branching. But the essential point is, that a minimus; R = radius; r= radiale; 
T=tba; t=tbiale; U=ulna; 
u=ulnare; y=centrale prepollicis; 


and the observations on the Ceratodus-em- 


branching of the principal axis (metaptery- 
gial or not) takes place ontogenetically J—5==carpals or tarsals 1I—5; 

I—V = fingers or toes I—V. 
tetrapods and also in Ceratodus. 

Keeping in mind our introductory principles, we now proceed to the con- 
struction of some fin diagrams. 

The pretetrapod anterior extremity’ (fin) should have three stem joints, 
viz.: a humerus, an ulna and an ulnare, all of which carry rays. (Fig. 1 A.) 
The number of rays should be at /east: one on the humerus, four on the 
ulna? and two on the ulnare, and perhaps one postaxial on the ulna. As, 
however, the rays arise independent of the stem, shiftings of the rays in 
relation to the stem joints may have been possible. In the next diagrams 
(fig. 1 B, C) a fin skeleton is represented where a branching of the humerus 
and the ulna has taken place. There the humerus has a branch representing 

’ As there is a rather complete agreement between the anterior and posterior limbs we 
here refer only to the anterior. 
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? In Protopterus and Lepidosiren an even greater number of rays may be related to 
a mesomere, but here they seem to be postaxial instead of preaxial. 
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the future radius-complex with the prepollex ray or rays at the tip. The 
ulnar branch forms the future intermedium-centrale complex. The develop- 
ment of this branch has caused the rays, originally belonging to the ulna, to 
form, more or less, a half-ring around the distal portion of the branch. The 
intermedium-centrale rays are four (corresponding to the first to fourth 
fingers). On the ulnare at length two rays are inserted: the fifth finger and 
the postminimus. 

What I have described as the ancestral tetrapod “fin” is founded upon 
embryological evidences exclusively. But how does it tarry with the hitherto 
known crossopterygian fins, viz., those of Eusthenopteron, Sauripterus and 


Laugia: 


COMPARISON BETWEEN THE SUPPOSED 
ANCESTRAL TETRAPOD “FIN” AND THE FINS OF 
CROSSOPTERYGIANS. 


The pectoral fin of Eusthenopteron is known from a number of specimens 
one of which was figured photographically (without retouch) in my previous 


paper (1933). This specimen is complete and needs not the slightest restora- 
tion. It is also described in the text. I will here refer exclusively to this 


specimen. 


Analysing this fin (Fig. 2), the first question must be: what is stem and 
what rays. The four big elements (H, U, u,, u,,), forming the posterior border 


of the fin, unquestionably, belong to the stem. At the proximal element, 
the humerus, is attached a preaxial skeletal rod (R),’ which is supposed 
to represent the radius and to correspond to the preaxial ray in Ceratodus. 
From this point of view it must thus be considered a branch of the meta- 

ygial stem. Against the second joint of the stem articulates a long preaxial 
(i,), which is considered by the authors to represent the intermedium. 
As the intermedium in the tetrapods is a branch of the ulna, it ought to be 
regarded here also as a branch of the metapterygial stem. Against the next joint 
of the stem articulates a similar preaxial rod (1,,), supposed by GREGORY (1935) 
to be a centrale, by STEINER (1935), the second finger. If it is a centrale 
it might belong to the stem; if a finger, it would be a ray. Comparing this 
rod with the “‘intermedium” (i,), one is struck by their similar shape which 
suggests that they may be homodynamous. (The conditions in Sauripterus 
strengthen this interpretation.) Finally on the tip of the fourth joint of the 
stem two short skeletal rods (r) lie close together. STEINER, overlooking the 
duplexity pointed out in the text, considered these two to represent the third 
finger. He interpreted the postaxial process of the fourth stem-joint (u,,), 


1 The external end of this rod is rounded, not cleft. (Compare STEINER fig. 3 C.) 
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Fig. 2. Pectoral fin skeleton of Eustheno- Fig. 3. Pelvic fin skeleton of Eustheno- 
pteron fordit. (New reconstruction. ) pteron fordt. (According to GoopRIcH.) 
as the fourth finger and a similar process (figured by STEINER as a separate 
rod) of the third joint as the fifth. According to my opinion the only ele- 
ments in the Eusthenopteron pectoral fin, which could a priori be considered 
rays (fingers), are the two small rods at the external end of the metaptery- 

gial stem. 

By comparing the Eusthenopteron pectoral fin with the supposed ancestral 
tetrapod “fin” (fig. 1 C) or with the actual limb of a tetrapod embryo it 
becomes very apparent that a fin of the Eusthenopteron type could not belong 
to the closest ancestry of the tetrapod limb. 1) The Eusthenopteron fin has 
a very small number of rays, whereas the tetrapod fin must have had a good 
supply of them. 2) The metapterygial axis of the Eusthenopteron fin has 
four joints, that of tetrapods but three. 3) The Eusthenopteron fin has three 
preaxial branches, that of tetrapods but two. The two last-mentioned diver- 
gences could, of course, be thought to disappear, assuming the reduction of 
the end joint and the i,, in Eusthenopteron as it has perhaps occurred in the 
pelvic fin of Eusthenopteron (fig. 3). As far as the facts reach, there is very 
little evidence for the Eusthenopteron fin type being in the line of development 
of the tetrapod limb. The same must be said of the even more reduced fin 
of Laugia. 

As is stated in the preceding lines I cannot a priori accept the assumption that 
the radius and the intermedium are “‘rays”, as they do not arise independently 
in tetrapods. They may, however, represent a primary set of “rays” or parts 
of rays, which have already been so strongly incorporated with the stem 
that they arise ontogenetically as parts of it. But this assumption involves 
the necessity of believing that the other ordinary rays belong to a secondary 
set or are only parts of rays. But for such an assumption the conditions 
in tetrapods and in other vertebrates give no valid evidence. 

Sauripterus seems to fill in the request for rays alarmingly well. How 
many rays there were originally is not possible to tell with any certainty, 
as the distal parts of the fin skeleton are not preserved in the only known 


specimen. The reconstructions of the distal (missing) parts of the fin made 


by Broom (1913) and GREGORY (1915), however, seem to correspond well to 


the proximal parts. There must have been at least one set of skeletal rods distal 
to most of the preserved joints of the specimen. A dichotomical branching of 


the fin skeleton undoubtedly was its most striking feature. The principal 
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Fig. 4. Pectoral fin skeleton of Sauripterus. (New reconstruction. ) 


parts (stem parts) of the Sauripterus fin are arranged as in Eusthenopteron, 
but in Sauripterus they carry a great number of “‘rays”’. 

For the interpretation of the Sauripterus paddle (fig. 4) a comparison 
with Eusthenopteron seems necessary. From such a comparison it is obvious 
that corresponding ‘‘stem” elements are present, viz., humerus (H), radius 


‘ 


(R), ulna (U), two ulnare (u, and u,) and two “intermedia” (1, and 1,,). 
In addition two u,-rays (V and Pm) probably were present in both genera. 
Other rays were missing in Eusthenopteron, whereas Sauripterus had an 
abundent supply of rays. How many they were can not be determined with 
any certainty as the apical parts of the fin are not preserved, but the configura- 
tion of the preserved parts and their difference in length, together with the 
dichotomical branching of the known parts, establish with some certainty 
the evidence that apical rods were placed in pairs on the tip of these parts. 
BROOM as well as GREGORY both assumed such an arrangement and, in my 
opinion, they may be right. In the reconstruction, fig. 4, the radius carries 
five, the intermedium 1 (i,) four, the intermedium 2 (i,,) four, the ulnare I 
one, the ulnare 2 two rays. One postaxial ray was present (Ppm?). Most 
of the endrays were prt Ibably set in pairs on the tip of broader rods, the latter 
being perhaps the longitudinally fused basal joints of the endrays. Such a 
longitudinal fusion of the basal portions of rays is well known among selachians 
and especially in Ceratodus. Accepting by way of speculation the theory of 
such a longitudinal fusion, a diagram of the Sauripterus fin would appear as 
in fig. 5. If one compares this diagram with that of an embryonic tetrapod limb, 


one finds that the stem of the pectoral fin in Sauripterus as in Eusthenopteron 


is one joint too long and that there are also two homodynamous intermedium 


elements, viz., one real intermedium (i,) on the ulna and one similar (i,,) 
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on the ulnare (u,). A transformation of 
the Sauriplterus fin in an embryonic tetrapod 
limb would thus involve the reduction of 
those supernumerary elements (i,, and u,) 
as well as the rays of the second inter- 
medium (i,,) at the very least. The two 
rays of the second ulnare (u,) could be 
thought to remain as fifth finger and post- 
minimus, attaching, however, upon the first Fig. 5. Diagram of the Sauri- 


ulnare. The numerous rays of the radius /terus fin, with centrals thought 
as united ray bases. 
must be reduced to one prepcllex complex 


(radiale, centrale prepollicis and prepollex). The four rays of the first 


intermedium should then remain, corresponding to the first to fourth finger 


(f—IV) in the tetrapod hand. The pelvic fin of Eusthenopteron (fig. 3) 


where the stem has but three joints and the second intermedium is missing 
shows that the most important reductions among these are very pos- 
sible. In addition, the fibulare carries two small joints at the tip (GooprRIcH), 
as does the second ulnare in the pectoral fin. If the pelvic fin in Sauripterus 
should display a reduction corresponding to that of Eusthenopteron, this fin 
would foreshadow in an almost ideal way the tetrapod limb. 

Assuming, as we have done in the preceding lines, that those skeletal rods, 
excepting the second ulnare in Sauripterus, which have two endrays are each 
formed by longitudinal fusion of two ray-joints, one is also logically forced 
to interpret those parts carrying pairs of such fused rods, each as formed 
by longitudinal fusion of four single ray-joints. With these assumptions we 
come to a diagrammatical interpretation of the Sauripterus fin, corresponding 
to fig. 6, where the humerus carries five rays, the ulna four, the ulnare 1 
four, and the ulnare 2 two. In constructing this diagram we have disregarded, 
however, the fact that in tetrapod embryos the radius and intermedium- 
centrale arise as branches of the extremity stem. As this is the only manifest 
difference between these elements and rays, our not taking it into account seems 
to throw us into considerable uncertainty. But if we do not leave out of 
consideration the development of the branches of the tetrapod limb, we must 
suppose that there is not either in Sauripterus or in Eusthenopteron any 
radius or intermedium present but only a case 
of convergency in the smilar arrangement of Pe 1-f 
the limb elements. In such a case the two 
fossils would lose any significance as to the ULL 
limb problem. I must, however, recoil from prmry 


such a conclusion and look for a method ot 

Fig. 6. Diagram of the Sauri- 
pterus fin, with also inter- 
volves adding a new hypothesis to all the media thought as united ray bases. 


how to get out of the dilemma. But that in- 
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others, viz., that the intermedium and radius portions of the Sauripterus fins are 
hemologous with the intermedium-centrale portion and the radius branch of 
tetrapods respectively, in spite of the different mode of their origin. One could 
imagine that the radius and intermedium-complexes of that fish fin, from which 
the tetrapod limb arose, became so intimately connected with the stem, and even 
their earliest rudiment was so strongly fused with it, that they formed part 
of it and therefore ontogenetically seem to grow from it. But such an 


interpretation causes a new conclusion. If the bases of the intermedium 


rays of the ancestral fish became absorbed in the stem, the fingers 1—4 


ot the tetrapods could only answer to the apical parts of the fin rays. 
But what then about the fifth finger, which undoubtedly is homodynamous 
with the others but which represents an entire fish-ray which has never 
given off basal joints to form any intermedium-central skeletal elements? 
The strictly formal corollary of this statement is that the top joints of the 
intermedium rays correspond to the entire rays of the second ulnare, i.e., 
that the fingers of the tetrapods only should correspond to these topjoints. 
In this way we then return to an interpretation of the intermedium and its 
two branches in Sauripterus as representing a real intermedium-centrale 
complex, that is to say that the radius, and the intermedium-central complex 
already in Sauripterus, and thus also in Eusthenopteron, are stem branches 
as they are in tetrapods. I am inclined to accept this conclusion because it 
seems to answer to the embryonic conditions in tetrapods and the comparative 
anatomical conditions in tetrapods and crossopterygians better than any other. 
The Sauripterus paddle has distinct, dichotomically arranged parts, of which 
the intermedium-centrale complex is a portion in the same sence as in tetrapods. 

But in this analysis of the Sauripterus fin little attention has been paid 
to the Ceratodus paddle. What part does this remarkable fin play? Theoretic- 
ally it must play a most important one, as it belongs to the only living fish 
with paddle-shaped fins' and with a free basal joint, a humerus. Thus, all 
embryological interpretations of such fins as those of the Crossopterygians 
nust be gathered from Ceratodus. 

For the mode of development of the pectoral fin in Ceratodus I refer to 
my previous paper (1933) and to the work of SEMON (1898), as well as to 
the notes about this development given by DrvuzINnIn (1933). These investiga- 
tions agree in demonstrating the presence of a preaxial branch of the principal 
stem belonging to the “humerus”. This branch becomes articulated and its 
basal joint fuses longitudinally with the second joint of the principal axis 
(fig. 7). Apical to the second joint follows an increasing number of other 
joints. On the postaxial border of the second joint a new structure (u) 
arises, viz., a broad but very short bulging portion or branch. This portion 
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Perhaps the newly discovered Latimeria will prove to be of great importance to the 
limb problem. 
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in the adult fin is very 
often separated from the 
axial portion (U) of the 
second joint by a rather 
deep grove. (Compare, 
for instance, the figur- Fig. 7. Embryonic pectoral fin of Neoceratodus. 


1 (HOLMGREN, 1933.) 
es published by Howes OLMGR 133 


(1887) und my figure (1933). Druzin1in also mentions this part of 


the second joint, but he believes that it is made up by the fused basal 
parts of those rays which are normally attached to this postaxial part. 
[ have shown (1933) that it decidedly develops from the second joint 
simultaneously with the quite independently developing postaxial rays, which 
later join this postaxial part. In some of the fins figured by Howes at least 
parts of the postaxial portion may have got disengaged, forming separate 
elements. I have demonstrated (1933) the postaxial portion of the second joint 
as being morphologically a very important part of the Ceratodus fin, which 
should not be disregarded by any extremity theory. This part I interpreted as 
representing the end portion of a short three-jointed metapterygial axis and 
thus corresponding to the ulnare in higher vertebrates. It arises like the ulnare 
in urodeles as a process of the ulna and carries rays. The only difference 
is that it develops later than the intermedium branch. We have postulated 
such a 3-jointed metapterygial stem as that of Ceratodus for the ancestral fin 
of the tetrapod limb. But assuming that Ceratodus has a three-jointed stem 
we must disregard the fact that there is in Ceratodus a long pluri-articulated 
axis, which has always been supposed to correspond to a metapterygial axis. 
If the principal axis in Ceratodus were the metapterygial axis, formed by 
metamerically arranged basals, we would expect to find its muscles supplied 
by a great number of myotomes, but there are in Ceratodus only three 
myotomes which produce the three muscular buds of the pectoral fin. There 
are also only three segmental nerves in the embryonic fin. This supply of 
muscles and nerves corresponds well to a three-jointed metapterygial stem 
but not to a pluri-jointed. In addition in certain Urodeles a columnar inter- 
medium-centrale branch is present. This branch grows out from the ulna 
and its three joints develop successively in distal direction as the stem joints 

1 According to DruzinIn the second mesomere in Protopterus has not only an “Em- 
bryonal selbstandiges praeaxiales Element... welches spater mit dem postaxialen Element 
desselben Mesomers zusammenschmilzt und seinen den ersten praeaxialen Radius unter- 
stiitzenden Teil bildet’ but also an “Embryonal selbstandiges postaxiales Element des- 
selben Mesomers, welches spater mit dem praeaxialen Element desselben Mesomers zu- 
sammenschmilzt und seinen Hauptteil, der die Hauptachse des Archipterygiums unterstutzt, 
bildet.”” The postaxial element seems to develop later than the others. This description of 
DruZINin’s is throughout erroneous, as the preaxial as well as the postaxia! process never 


are independent of the axial part of the mesomere, but arise as processes of the same. 
This fact was noted in a series of very young Protopterus specimens. 
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in Ceratodus. The only difference between this intermedium-centrale branch 
in Urodeles and the principal axis in Ceratodus is that the latter ultimately 
gets a great number of joints, but that condition is theoretically of no 
principal a priori-importance, the conception of the principal axis in 
Ceratodus as a metapterygial axis only being due to its general likeness to 
that of Pleuracanthus, for instance. There is no reason for believing that 
all the different dipnoans had such a long principal axis as Ceratodus; there 
may also have been those with a short axis. The Ceratodus proper has no 
more direct significance for the development of the tetrapod limb than had 
the Eusthenopteron and the Sauripterus. Disregarding the ontogeny of the 
Ceratodus fin, Eusthenopteron should be of the same importance for the 
phylogeny of the urodelian intermedium as Ceratodus, since this fish also 
had an unbranched (not dichotomical) intermedium portion, which could 
serve as well for interpreting the urodele intermedium-centrale complex. In 
early stages of the development the urodelian intermedium-centrale complex 
is a single rod, as in Eusthenopteron. | therefore (1933) supposed that the 
urodelian limb were derivable from a dipnoer- or Crossopterygian-like fin 
type, with an unbranched intermedium-centrale stem. Later, however, I will 
suggest that the intermedium rod in Eusthenopteron perhaps is no simple rod. 

The assumption that the principal axis in Ceratodus is the metapterygial 
stem must lead to assuming that an ordinary ray represents the intermedium 
(STEINER 1935). The mode of development of such a ray, like every other 


ray in Ceratodus as compared with the mode of development of the inter- 


medium complex in urodeles, makes such an assumption almost unacceptable. 


Accepting the same ground-plan for the fins of Sauripterus, Eustheno- 
pteron, Laugia and Ceratodus, we will now proceed to make a comparison 
between them. We may disregard the tibiale (absent in Laugia) and ulnare 
portions and restrict ourselves to the intermedium complex (absent in 
Laugia). In Sauripterus this complex is branched, in the two others un- 
branched. The close relationship between Sauripterus and Eusthenopteron, 
however, seems to indicate that the intermedium portion of their fins has 
developed from that of a common ancestral type. Considering the very small 
number (2) of the real rays in Eusthenopteron compared with the great 
number in Sauripterus, and considering that in Dipnoans and selachians rays 
are nearly always abundant, one must believe that that state was ancestral 
in Crossopterygians and that Sauripterus had preserved, in the rich supply 
of rays, an ancestral character. If so, Eusthenopteron must have reduced its 
original set of rays. It would then be understandable if a modification of the 
raybearing parts of the fin had also taken place. In Sauripterus the most 
important portions carrying rays are the branched, intermedium parts, each 


with four rays. In Eusthenopteron these parts are simple rods, which not 
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only correspond to the intermediums proper but also probably include their 
branches (centrals), as GREGORY has already suggested (1935). Their peculiar 
shape, widening at the tip to form a broad distal border, indicates that that 


may be the case. It is likely that these broadened parts might answer to two 


fused branches on each intermedium. That these broader parts probably had 


a function of their own — supplying support to the horny rays — need not 
contradict their morphologial value as representing “‘centrals”’. 

Now it could be asked: are there any traces of a branching in the inter- 
medium portion of the fin in Ceratodus? The generally accepted opinion 
is that Dipnoi and crossopterygians once had a common origin. If we accept 
this opinion it seems to follow that the common ancestor had a branched 
intermedium complex more or less like that of Sauripterus. If that were 
the case, it would not be surprising to find traces of a branching in Ceratodus. 
Leaving out those cases of abnormal branchings figured by Howes in adult 
Ceratodus, we have already mentioned those constantly occurring short 
branches on the third and fourth mesomeres (fig. 7), a description of the 
development of which from the “principal” axis was given in my earlier 
paper. These short branches (fig. 7*), as they are constantly present, could 
very well represent traces of an earlier ancestral branching of the intermedium 
part of the fin. The intention in the preceding theoretical reasonings has 
not been to reach a definite conclusion but to point out that those different 
fins with a free humerus might be interpreted as different aspects of the 
same ground-plan also with regard to the intermedium-centrale complex. 
These aspects are: 1) Sauripterus, with two originally branched intermedium- 
centrale complexes and numerous rays on these complexes; 2) Ceratodus, 
with reduced branches on the single intermedium-centrale complex, which 
form the segmented principal axis with preaxial and _ postaxial rays; 
3) Eusthenopteron, pectoral fin, with two rod-like, simple intermedium-centrale 
complexes without rays; 4) Eusthenopteron, pelvic fin, with one rod-like, 
simple intermedium-centrale complex, without rays; (5) Laugia without inter- 
medium-centrale complex. 

The pelvic fin of Eusthenopteron (fig. 3) described by Goopricn is of 
a considerable interest as its metapterygial stem consists of only three joints. 
Comparing this with the pectoral fin of the same species, one finds that the 
second intermedium is absent and that the two endrays (r) of the fourth 
joint in the pectoral fin are now to be found as endrays on the third joint 
of the pelvic fin. The pectoral third joint with its intermedium branch thus 
seems to have been excluded. As the pelvic fin in crossopterygians is usually 
shorter than the pectoral, a corresponding exclusion were perhaps also 
characteristic to the pelvic fin of Sauripterus. The general homodynamous 


development of pectoral and pelvic fins is an argument for accepting a 
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corresponding reduction of the pelvic fins in closely related species of fish. 
In such a case the pelvic fin of Sauripterus should fulfill almost perfectly 
the conditions of a tetrapod limb with a branched intermedium-centrale com- 


plex. Unfortunately, however, this fin is still unknown. 


THE SUPERNUMERARY CENTRALS IN URO- 
DELES AND ESPECIALLY IN MEGA- 
LOBATRACHYUS. 


In my paper of 1933 I have discussed at some length the question of the 
morphological value of the cases of so-called supernumerary centrals, which 
have been described in the hand and the foot of Ambystoma and in the foot 
of Megalobatrachus, Cryptobranchus, Ranodon and Hynobius (Salamandrella) 


Kayserlingu and others. As the cases of supernumerary centrals play an 


important part in the discussion about the phylogenetic development of the 
tetrapod limb we will now record most of the cases of such anomalies met 
with in urodeles', in order to determine whether there are common traits 


in them which could be thought of as ancestral or atavistic characteristics. 


CARPAL ANOMALIES. 


Ambystoma. In the normal carpus only one central is present. 

In reading the papers on this subject I have noted five cases of abnormal 
development of the carpus. | myself have never met with any abnormal 
Ambystoma hand. Baur (1888) also never found any anomaly in Ambystoma 
(compare the addendum). WIEDERSHEIM out of six specimens has described 
four of these abnormal hands: 

1) with one broad central which, however, has a notch on its distal border, 
indicating a possible bipartition in two transversely arranged centrals 
(fig. 8 a). 

2) with two transversely arranged centrals of which the radial is much 
bigger than the ulnar (fig. 8 b). 

3) with three centrals of which, however, one proximal is continuous with 
the intermedium. The two other centrals le distally, the ulnar being more 
than twice as large as the radial (fig. 8 c). 

4) the radiale is not separated from the radius and the ulnare is continuous 
with the ulna. There are three transversely arranged centrals of which the 
ulnar comes out to the ulnar border of the carpus. The first finger is very 


much thicker than the others (fig. 


vare the addendum. 
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Fig. 8 a—e. Abnormal hands of Ambystoma. (a—d from WIHepERSHEIM, e from ZWICK.) 


Zwick (1898) has figured a five-fingered hand of Ambystoma (fig. 8 e) 


with two transversely arranged centrals of which the radial is very broad 


and the ulnar much smaller, reaching the 
ulnar border of the carpus. 

Hynobwus retardatus. In the normal carpus 
two centrals, a proximal and a distal are 
present. 

Three cases of abnormal hands are present 
in my material. The abnormality in all speci- 
mens could be stated as due to damages with 
the following regeneration of the lost parts. 
These cases are as follows: 

1) The whole hand was bitten off in an 
advanced stage of development, where chon- 
drification was complete in ulna, radius and 
intermedium (fig. 9). Distal to these parts 
regeneration has advanced so far that the 
first and second fingers are differentiated 
with beginning chondrification in the carpale 
1 and 2. Chondrification is beginning proxim- 
ally in the centrale column, which is long, 
so long, really, that it seems almost certain 
that there are three centrals developing in a 
line from the intermedium.’ The radius is 
distally broader than usua! and the radiale 

1 


In some sections such a trisection is well discer- 
nible (fig. 9). 


rf 


Fig. 9. Regenerating hand of Hyno- 
bius retardatus, with 3 centrals. 
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Fig. 10. Regenerating hand of Hynobius ‘ig. 11. Regenerated 3-fingered hand with 

retardatus, with 2 centrals. ie central of Hynobius retardatus. 
broader than in ordinary hands and fused to the first central. The other hand 
of the same specimen is normally developed with four chondrified fingers. It 
is perhaps of some interest to mention that the membranous tip between the 
first and second fingers thas also regenerated. 

2) The hand was bitten off in an advanced stage of development, but the 
radiale, ulnare, intermedium and first central were left undamaged (fig. 10). 
The regeneration is somewhat less advanced than in the preceding case. The 
intermedium-centrale column is as long as in a normal limb. The radius 
appears as in the preceding case. The radiale is not distinctly fused to the 
centrale I. 

These two specimens do not give any definite answer to the question about 
the consequences of the damage, as the regeneration has not gone sufficiently 
tar for a definite statement. The third case is of greater interes\. 


3) This hand has probably been totally bitten off in a very early stage of 


development. It has regenerated to a three-fingered hand (fig. 11) with a rudi- 


mentary fourth finger (not externally visible). In the carpus only one big 
rounded central is present. The radiale and centrale prepollicis (y) form a 
unity. 

As it is hardly probable that in the first two cases the regeneration would 


result in hands with only one central, these three cases indicate that damages 


10 
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of the limbs could cause irregularities in the regenerated T 


part of it, and that those irregularities could affect the 

centra! column. In my collection of a score of Hynobius 

larvae showing sufficient development for such an in- 

vestigation there are seven cases of regenerating limbs 

present. This circumstance is of great interest as it 

indicates that limb accidents are very common in larvae 

of Urodeles. One must remember that nearly all the 

embryological specimens of amphibians investigated 

have been bred in captivity. If the larvae have been kept 

Fig. 12. Hand of Hyno- 
' bius Wosnessenskyt (ac- 
the case (!), they attack each other and bite off gills, cording to Wueprrs- 
HEIM). 


in small tanks and been poorly fed, which is very often 


limbs and tails, which all regenerate well. | should not 
be very surprised if it turned out that many of the carpal or tarsal irregularities 
found in Urodeles, especially those in Ambystoma, were the result of acci- 
dents. The Urodele larvae are very cannibal. 

Hiynobius (Salamandrella) Kayserlingii always has two centrals arranged 
in a column. No abnormalities have been recorded. 

Hynobius (Salamandrella, Isodactylium) Wosnessenskyt. \W1iDERSHEIM 
has figured a carpus of one specimen of this species. This carpus probably 
was abnormal since the intermedium is fused to the ulnare, the first central 
to the fourth carpal and the second central to the third carpal (fig. 12). 

Kanodon behaves as Hynobius retardatus. 

Onychodactylus and Hynobius naevius (BAUR 1888) have but one central. 
Anomalies are not known. 

Cryptobranchus alleghaenensis normally has only one central. No abnorma- 
lities regarding the number of centrals have been described in the hand, but 
fusions are not uncommon. 

Megalobatrachus maximus always has only one central in the carpus. 

The growth of this central may be followed in my series of larvae. There 
is a growth center in the distal portion of the central and another along its 
ulnar border. The growth at breadth begins proximally by the formation 
of a process distal to the intertarsal vessel and extending towards the fourth 
carpal. Then the growth begins distal to this process along the ulnar border 
of the central inside the third carpal. These centers of growth correspond as 
to position to the secondary centrals of the feet in Hynobius (Salamandrella), 
which, according to SCHMALHAUSEN, also arise in connection with the in 
creasing breadth of the centrals. 

1 Those anomalies described by WHEDERSHEIM in a breed of Ambystoma tigrinum, 
according to my opinion, probably are the result of such regenerated damages. This opinion 


is sustained by the fact that Baur never found anomalies in his specimens, which “keine 
Zuchtexemplare waren”. 
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Triton marmoratus. MARTINS D’ALTE (1936—37) has described an abnormal 

hand, with a very short first finger inserted upon the metacarpal of the 

second finger. The ulnare and intermedium are said to be fused, the third 

and fourth carpalia are united in one big element. One central is present. 

The radiale carries a centrale prepollicis. This hand was probably damaged 


and has then regenerated. 


TARSAL ANOMALIES. 


Ambystoma. In the normal tarsus only one central is present. 

Some anomalies have been described and figured. WIEDERSHEIM in his six 
specimens (species not named)! found and gave figures of four tarsal ano- 
malies, all different: 

1) with two transversely located centrals, the tibial much bigger than the 
fibular. The intermedium is rather big (fig. 13 a). 

2) with one proximal central united with the intermedium and two 
transversely arranged distals, of which the tibial is much greater than the 
fibular (fig. 13 b). 

3) with two broad centrals, one proximal and one distal. The fourth tarsal 
was much bigger than the third and fifth (fig. 13 c). 

4) with two transversely arranged centrals, of which the tibial, however, 
on its fibular border has a notch indicating that it was, possibly, composed of 
two parts (fig. 13 d). 

Zwick has figured and described a highly abnormal foot of “Siredon pisci- 
formis” with six “‘centrals”. The fourth toe of this specimen was double 
(fig. 13 e). 

STEINER (1921) in A. opacum has recorded one case with two transversely 
arranged centrals, which, however, seem to have been connected (fig. 13 f). 

[ have never found any abnormity in Ambystoma tigrinum nor has BauR.? 

Hynobius (Salamandrella) Kayserlingii. In the normal tarsus there are two 
broad centrals, one proximal and one distal (fig. 14 a). The fourth tarsal is 
always bigger than the adjoining, extended in central direction. 

A rather common anomaly is the occurrence of two pairs of centrals (fig. 
14 b). In each pair the tibial is very much bigger than the fibular. This 
case 1s important as it is the only one where the embryonic development of 
the supernumerary elements is known. SCHMALHAUSEN (1910) was able to 
demonstrate how the supernumerary centrals, as they chondrified, were 
secondarily separated from the normal rudiments of the normal centrals. These 


elements thus form short secondary branches of the centrale column. They 


ing Baur they belongs 


| 
Accord to 2 breed of Ambystoma tigrinum. 
* Compare the addendum, and the note on pg 105 
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f. Abnormal feet of Ambystoma (a—d from WeEDERSHEIM, e from Zwick, 
f from STEINER). 


Fig. 14 a. Normal (embryonic) foot of Hynobius Kayserlingii and b embryonic foot of 
the same with 4 centrals (according to SCHMALHAUSEN). 
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b. Feet of Ranodon sibiricus (according to SCHMALHAUSEN). 


arise out of separate rudiments of their own. (Compare Holmgren 
pg. 216.) 

Hiynobius retardatus. The normal tarsus appears as in Salamandrella. The 

fourth tarsal is bigger than the adjoining. 
| found one anomaly interesting because the reason for it seems determinable. 
There is here the question of a regenerated hind limb with only four visible toes. 
The other extremity of the same pair is quite normal with five toes and two 
normal centrals. The regenerated limb in addition is shorter than the normal. 
In the abnormal limb only one central is present. No trace of the fifth toe 


is discernable. A postminimus, however, is present. The tibiale and centrale 


prepollicis (y) form an unit. This limb belongs to the same specimen as the 


abnormal, regenerated forelimb no. 3 pg 104. 

Hynobius nebulosus and Onychodactylus have but one central, Hynobius 
nacvius one or two (Baur). 

Ranodon sibiricus. In Ranodon sibiricus the tarsus normally contains two 
columnar céntrals. The fourth tarsal is bigger than the adjoining, and extends 
against the proximal central (fig. 

In some cases SCHMALHAUSEN (1917) found two “‘medials” (distal centrals), 
of which the tibial corresponds to the distal central in the normal foot (fig. 
15 b). The fibular is said normally to be fused with the fourth tarsal, there- 
with causing its central extension. This interpretation, according to which 
the fourth tarsal would be the tarsal augmented with a central, does not 
seem to tarry well with the fact that the fourth tarsal in the other Hynobiids 
resembles that in the normal cases of Kanodon. Thus, the fibular distal central 
in Ranodon must be considered as a detached part of the fourth tarsal and 


therefore no central at all. 
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Fig. 16 a—g. Abnormal feet of Cryptobranchus alleghaenensis. (a from Hyrtt, b and ¢ 
from Zwick, d—g HoLMGREN, new cases.) 


Cryptobranchus alleghaenensis. In this species the tarsus normally contains 
only one central. (WIEDERSHEIM [1893] mentions one 12,2-cm. specimen 
with this characteristic. ) 

More or less abnormal feet of Cryptobranchus have been described and 
figured by Hyrtit (1865) and Zwick (1898).' HyrtL’s specimen had two 
columnar centrals (fig. 16 a). Its fourth tarsale was much greater than the 
other tarsals. Of Zwick’s two specimens, one (fig. 16 b), like those of HyrTL’s 
had two centrals, but with the fourth tarsal not remarkably bigger than those 
adjoining, and the second (fig. 16 c) had three centrals of which the fibular 
reached the border of the tarsus distal to the ulnare. In none of the three 
specimens a prehallux or a postminimus were to be seen. 

In six feet of young animals of different sizes at my disposal there is only 
one with two columnar centrals, the others having but one. As there are 
other variations in these specimens I will give a short description of them: 


1) and 2) younger embryos, quite normal. 


3) 70-mm specimen (fig. 16 d). Two columnar centrals, the distal small, 


triangular, and the intermedium completely fused with the fibulare; tarsals 


1 Compare the addendum. 
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4 and 5 separated; prehallux not yet chondrified ; a well developed postminimus, 
no postpostminimus ; phalanges 2, 2, 3, 2, 2. 

4) 82-mm specimen. With four toes (fig. 16 e); one central; intermedium 
separate; tarsals 3 and 4 (and 5’) forming a long transversal cartilage; 
prehallux starting chondrification; no chondrified postminimus; a postpost- 
minimus apparently fused to the lower outer corner of the fibula; phalanges 


> > ? > 


4,2, 

5) Same specimen as 4). This foot is like the preceding, but tarsals 3 
and 4 are separate (fig. 16 f) and the phalanges are 2, 2, 3, 3. 

6) 100-mm specimen (fig. 16 g). One central; intermedium and fibulare 
proximally connected with each other; tarsals 4 and 5 fused; prehallux well 
developed and hook-like, forming a wart-like process on the volar side of the 
foot; a postminimus and a separate postpostminimus present; phalanges 

From these descriptions, together with the cases of Hyrtit, Baur’, and 
ZWICK, it is obvious that there is great variability in the feet of Cryptobranchus. 
As to the central portion the prevailing anomaly consists of the presence of two 
columnar centrals. Only one case with three centrals seems to be recorded 
(Zwick). In this case there are, however, two proximal and one distal central. 
The proximal fibular central, in addition, reaches the fibular margin of the 


tarsus. 


Megalobatrachus maximus. This species seems to have been the most 
important of all urodeles for the discussion of the question of the origin of the 
tetrapod limb. STEINER especially, has emphazised that there should be a 
very close agreement between the limb skeleton of the stegocephalians and 
that of the Ambystomatids, Megalobatrachus in particular. He says (1934): 
“Was im Aufbau des Gliedmassenskelettes dieser Stegocephalen am meisten 
in die Augen springt, das ist die geradezu verbluffende Aenlichkeit, wenn 
nicht Gleichheit, mit jenem der recenten Urodelen, hauptsachlich mit ihren 
urspringlichsten Typen (Cryptobranchus, Ambystoma, Ranodon etc.) Ins- 
besondere sind die Centralia ebenfalls in zwei Reihen von je zwei hinterein- 
ander gelegenen Elementen angeordnet.”’ He (1935) points out “‘dass gerade 
zwischen der Gliedmasse der Stegocephalen (Eryops, Trematops, Archego- 
saurus) und jener der urspruinglichsten Urodelen (A/egalobatrachus, Sala- 
mandrella, Ambystoma) bis in alle Einzelnheiten hinein eine geradezu ver- 
bliffende Ubereinstimmung besteht (vergl. STEINER, 1921 und 1922)”. From 
these statements of STEINER it seems to follow that the normal conditions 
of these urodele feet should correspond closely to those of stegocephalians, 
but unfortunately the similarity occurs between the stegocephalian limb 
skeleton and the urodelian limb skeleton in only a very few abnormal cases. 


* Compare the addendum. 
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Fig. 17 a—e. Abnormal feet of Megalobatrachus maxinius (a from Hyrti, b from Horr- 
MANN, € from WIEDERSHEIM, d from Baur (EMERY), e (embryonic foot) from STEINER). 


One of these is in a posterior limb of Megalobatrachus (EMERY) and one in the 
same limb of an Ambystoma (WI1EDERSHEIM), where, however, the interme- 


dium seems to have been fused to a proximal central. (This case is somewhat 


doubtful as the slit in the intermedium could have arisen independent of any 


fusion.) A second case in Ambystoma, also recorded by WIEDERSHEIM, 1s 
a hand skeleton. It is quite similar to the foot. In Salamandrella no case of 
a complete stegocephalian-like tarsus is known. With regard to the Ambystoma 
cases of WIEDERSHEIM it must be pointed out that the eight cases of ab- 
normalities, he described, were from a group of six specimens, which had 
probably been kept in captivity for a long time.’ But before discussing the 


‘ Compare the note on pg 105 and the addendum. 
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comparative anatomy of the supernumerary 
centrals we will give a survey of most of the 
already published Megalobatrachus cases, 
adding the description of a number of feet 
from our own comparatively large collection 
of \egalobatrachus specimens. 

Feet described by earlier authors:' 

1) Hyrtsi has shown a foot skeleton of 
V/egalobatrachus (fig. 17 a), where two cen- 
trals are present. These lie distal to the inter- 
medium, the tibial being much greater than 
the fibular, which is situated distal to the 
intertarsal vessel. 

2) In Bronn’s “Klassen und Ordnungen 
des Tierreiches” (1873—1878) HOFFMANN 
has figured a tarsus of Megalobatracihus 
with two columnarly arranged centrals (fig. 


Fig. 18. Embryonic foot of Megalo- 17 b). They extend from the intermedium to 
batrachus maximus, 90 days old. 


the 1+ 2 tarsals.? 
3) WIEDERSHEIM’s specimen (fig. 17 c) differs from that of Hyrrtv’s in 
the great length of the intermedium, suggesting that a proximal central may 
have become fused to a normal intermedium. The tibial central is only a little 
larger than the fibular. 

4) Emery’s figure (fig. 17 d) taken from Baur’s paper, to which I had 
no access*, shows a Megalobatrachus-toct with three centrals, viz., one big, 


transversely located proximal and two small distals, of which the tibial, 


however, is much greater than the fibular. 

5) STEINER has mentioned the foot of an older ambryo, with already 
chondrified tarsal elements. In this specimen (fig. 17 e) four centrals are 
said to be present. They are located in pairs, the tibial element of each pair 
being larger than the fibular. 

Examples from my own material: 

6) and 7) Two pairs of feet from two adult specimens. Each foot has 
only one big central. (Normal type). In the right foot of one specimen the 
third and fourth tarsals, however, are fused. 

8) One pair of feet of a young embryo; tarsus not yet chondrified. There 
are in each of these feet rudiments of only one central. 

1 


Unfortunately the work of Baur’s (Jena, 1888) was not available in any swedish 
library. Compare, however, the addendum. 


? Baur has figured (Taf. I, fig. 10) a foot, which corresponds closely with that described 
by HorrMann. 


> Compare, however, the addendum. 
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9) One pair of feet of a ninety-day- 
embryo (fig. 18). The tarsus is chon- 
drifying; only one central rudiment is 
present in both feet. This central has a 
short process distal to the intertarsal 
vessel, 

10) One pair of feet of a 120-day- 
embryo (fig. 19). Both feet have a 
lobated central in which a proximal 
and a distal portion are incompletely 
separated, each of them having a small 
rounded protuberance on its fibular 
side. In some sections it is possible to 
mistake the centrals for four distinct 
centrals, arranged as in STEINER'S 
specimen, but in other sections it is 
quite obvious that the different parts 
are not separated (fig. 1g). The two 
“fibular centrals” in both teet are not 
completely separated from each other. 
These feet are quite flat. 

11) Three pairs of feet from larvae 
(near metamorphosis) about 150 days 
old. The feet of these animals are 
smaller than those of the 120-day- Fis: 19. Embryonic foot of Megalobatrachus 


maximus, 120 days old. 
stage. The tarsi in these specimens are 


rather strongly convex dorsally and hollowed out ventrally, which is not the case 


in the 120-day-stage nor in the carpi of the same specimens. This convexity 
causes the tarsus to be much narrower in the 150- than in the 120-day-stage 
and the border elements to lie lower than the central part of the foot. As such 
a convexity is not present in the adult animal, the tarsus after the 150-day- 
stage must grow much broader and flatten out again. The toes, with the 
exception of the fifth, are detinitely segmented. In the fitfth the segmentation 
is not yet complete and the toe is shorter than in the 120-day-stage. There are 
differences as to the central complex in these three pairs. The different pairs 
will therefore be described separately. 

11a) The feet of this pair (fig. 20 a) both have only one central but in 
the sections there is a slight indication of this central’s being composed of 
two parts in columnar arrangement. It shows a small bulging distal to the 
intertarsal vessel; phalanges 2, 2, 3, 2; the fifth toe is not separated from its 
metatarsal; fifth tarsal very small. 


11b) In this specimen (fig. 20b) two columnar centrals are present. In 


A. Z. 1999. 
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one of the feet of this pair the two centrals are well separated, in the other 
they are axially united. The proximal central has extended a short process 
distal to the intertarsal vessel; phalanges 2, 2, 3, 2; the fifth toe is as in the 
preceding case. 

11¢) Two centrals in columnar arrangement (fig. 20 c). The proximal in 
one of these feet has two nearly spherical small processes, which could be 
mistaken for small separate centrals, but a closer investigation shows that 
they are continuous with the proximal central. In the other foot of this pair 
the proximal central carries one of these processes which extends distal to 
the intertarsal vessel, the distal central carrying the other. In this foot the 
two principal centrals are axially continuous with each other. 

In the preceding pages feet of thirteen specimens of Megalobatrachus 
have been described, many of which are not normal. The specimens named 
as not-normal are all more or less different as to the development of the 
central portion of the tarsus. Assuming that one of the different varieties 
is of phylogenetic importance, i.e., is atavistic, the question must be: which 
of them? Is there in these abnormal feet and in those of other urodeles any 
characteristic so prevalent that one could believe it to be ancestral? 

Reviewing the cases of abnormal tarsi of Megalobairachus one is imme- 
diately struck by the fact that there are nearly always two big centrals 
situated between the intermedium and the 1 + 2 tarsal. If there is only one, 
this one shows signs of being composed of a proximal and a distal portion 
or it is very large (normal case). If there are more than two centrals, the 
supernumerary one always lies on the fibular side of the principal centrals. 
Only four such cases seem to have been described, all of them different. 
If we compare these statements with the cases in Ambystoma, Crypto- 
branchus and Hynobius Kayserlingii, and the normal conditions in Hynobius 
retardatus and Ranodon, it seems impossible to draw any other conclusion 
than that the tarsus of Megalobatrachus once had two columnar centrals, 
which, however, later got fused into one. I have already pointed out that 

a conclusion is possible (1933). 

Those cases in AJegalobatrachus where extra centrals are found on the 
fibular side of the principals come under the same heading as those of H/yno- 
bius (Salamandrella) Kayserlingu. They arise there by separate chondrification 
of the fibular part of the rudiments of the two normal centrals. They are 
secondary centrals, which must be considered to be occasional branches of 
the central column. In my collection of Megalobatrachus feet the mode of 
development of such centrals is indicated in the pairs of feet 10 ond II ec. 
In these cases spherical processes have grown out from the centrale column. 


In one pair of them (11 c) the proximal central carries two processes of this 


kind, in the other each central has one. If these processes really did give rise to 
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Fig. 20 a—c. Feet of Megalobatrachus maximus, about 150 days old. 


accessory centrals, the tarsus ought to take the shape of the embryonic case 
recorded by STEINER. The proximal process of those mentioned always 
seems to be present at a certain stage of development in the anterior as well 
as the posterior limb, where it grows out distal to the intercarpal or inter- 
tarsal vessel towards the fourth carpal or tarsal. In HyrTv’s case this process 
seems to have become separate. The distal accessory central is present in 
Baur’s (EMEry’s) figure. In WIEDERSHEIM’s case, where the proximal central 
probably is fused to the intermedium, the accessory central is perhaps com- 
posed of two fibular secondary centrals. My case 10, where the two “fibular 


centrals” (secondary centrals) are not quite separated from each other, could 


be compared with WIEDERSHEIM’s case as far as the secondary centrals are 


concerned. 

In my earlier paper (1933) | have suggested that the appearance of acces- 
sory centrals may have something to do with the broadening of the tarsus. 
In AMlegalobatrachus in the cases 11 a, b, c, (150-day-stage) the tarsus has 
narrowed considerably in comparison to the 120-day-stage. This narrowing 
seems to depend upon a rapid fibular growth of the central column which 
has caused the tarsus to get convex in transverse section owing to the 
fact that the tibial column has not followed this growth, but has been pushed 
down in plantar direction. Subsequently, as stated before, the tarsus flattens 
out considerably. 

The secondary centrals develop late from the same rudiment as the normal 
centrals and never have independent rudiments of their own. This fact | 
considered important in 1933, and I have since found no reason which could 


decrease its importance. I refer to the discussion in my earlier paper, where 
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I could not ascribe to the secondary centrais 
any great morphological and phylogenetical 
importance. 

STEINER has paid much attention to the 
secondary centrals and ascribed the greatest 
phylogenetical value to them. According to him 
these accessory centrals are atavistic and point 
to a condition in the tarsus of the most primi- 
tive urodeles which is said to correspond 
remarkably weil to those of Stegocephalians. 
ven if I would ascribe a great importance to 
the accessory centrals (which I do not), | am 

: unable to see this correspondence. In Stego- 
land of Eryops (accor- 
GREGORY, MINER and 

NOBLE). foot, (fig. 22)] there are one proximal and two 


cephalians | Eryops, hand, (fig. 21), Trematops, 
distal centrals. In one single case [Megalobatrachus, foot, EMERY (fig. 17 d) | 
a corresponding arrangement is found; all others are different. Those urodeles 
with two accessory centrals could only be made to correspond to Stegocephalians 
by assuming that the proximal central of the latter is composed of two, an 
assumption which lacks foundation. The great general correspondence emphaz- 
ised by STEINER, I must consider a myth. 

Disregarding the mode of development of the accessory centrals, one might 
believe that they belong to a column parallel to the intermedial-central column, 
and that there should thus be in the urodel foot one column arising from 
the ulna (fibula) and extending to the first carpal (tarsal), and one from the 
ulnare (fibulare) to the second carpal (tarsal). STEINER wishes to explain 
the foot of the urodeles in that way. He says: “Schon GEGENBAUR stellte 

dass das Intermedium stets in engerer Beziehung zur Ulna stehe; in 
der Tat fuhrt sein Strahl von der Ulna tber das Intermedium und tber zwei 
ursprunglich in der Reihe hinter einander gelegene Centralia zum ersten 
Finger. Es folgt nun ein weiterer Strahl, der vom distalen Ende des Ulnare, 
wieder unter beinahe rechtem Winkel, ausgeht, ebenfalls uber zwei Centralia 
sich fortsetzt und im zweiten Finger endigt. Endlich finden wir noch einen 
weiteren Nebenstrahl, der vom vierten Basale (Carpale 4 oder Tarsale 4) 
ausgeht under den dritten Finger bildet, wahrend es fur den vierten und 
fiinften Fingerstrahl schwieriger ist zu entscheiden, ob sie ebenfalls noch 


Seitenzweige darstellen oder in der Fortsetzung der Hauptachse selbst liegen.””! 


From this description alone it is rather clear, that this theory has failed to 


1 That “ray”, according to STEINER, extending from the distal end of the ulnare through 
the two accessory centrals to the second finger could scarcely be considered a ray in 
normal sense, as its two centrals originate as buds from the proximal and distal normal 
centrals (belonging to the first “ray”) respectively and thus have another provenience than 
the other parts of their “ray”. 
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explain satisfactorily the conditions in the T 
ulnar (fibular) part of the hand (foot). Then 
it is not likely that a ray could go from one 
carpal or tarsal to another carpal or tarsal as 
the third ray does according to STEINER. Such 
a condition involves one finger-ray’s insertion 
on another. Of course, such a condition is 
known as accessory in Ceratodus and sela- 
chians, but it could scarcely be considered a 
fundamental condition in urodeles, where the 
fingers and toes (including their carpals and 
tarsals) form apart from the stem portions of 
the limb. In addition his theory fails to explain 


the position of the fourth and fifth fingers or 


toes in the system of rays. A theory about the 9 


organisation of the limb skeleton must satisfy Fig. 22. Foot of Trematops Milleri 
(according to WILLISTON). 
all parts of it, otherwise it is not acceptable. 
As far as I can see, the only theory which accounts for all parts of the 
urodei limb is still that which was set forth in my earlier paper and 
completed in some points in the present. From a short three-jointed 
(humerus, ulna, ulnare) stem there issue two branches; from the humerus 
the radius-prepollex branch, from the ulna the intermedium-centrale branch. 
The ulna carries the ulnare. The intermedium-centrale branch carries the 
fingers or toes I and 2 as (top) rays and the fingers or toes 3 and 4 as 
postaxial rays of the intermedium central stem. The fibulare carries the 
fifth toe and the postminimus (postaxially) and the ulna [in Ranodon and 
Cryptobranchus (fig. 16 g)], at least occasionally the postpostminimus (Ppm) 
( postaxially ). 

In every not reduced, embryonic tetrapod limb the radius-prepollex branch 
is the same, and the metapterygial axis never changes as a rule. The dif- 
ferences appear in the development of the intermedium-centrale branch, In 
urodeles this branch is simple with its original three constituents originating 
through successive division of a cylindrical rudiment. In all other tetra- 
pods it is branched (with its constituents more or less dichotomically 
arranged) and with separate rudiments. According to my interpretation of 
the Ceratodus pectoral fin, this animal is the only one which could fully 
explain the urodel conditions. According to this interpretation the principal 
axis should answer to the intermedium-centrale portion of the urodel limb. 
The fact that the rudiments of the limbs in Hynobius are pointed fins with 
their tips between the first and the second fingers or toes in the prolongation 
of the intermedium column is in full accord with this interpretation. As has 


already been pointed out the metapterygial stem in Eusthenopteron (pectoral 
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fin) and Sauripterus is one joint too long, otherwise the intermedium of 
Eusthenopteron, which is a simple rod, would correspond to the entire inter- 
medium complex in Urodeles, and the branched intermedium-centrale complex 
in Sauripterus (fig. 4), to the branched complex in all other tetrapods. For 
these reasons, corroborated by all facts in my former and present papers, | 
draw the conclusion that the tetrapod limbs have developed along two dif- 
ferent lines: the urodeles from a dipnoan or crossopterygian stem with a 
columnar intermedium-centrale branch, and the other tetrapods from another 
crossopterygian stem with branched intermedium-centrale complex. I hope 
that the preceding explanations will be sufficient to demonstrate that this 
conclusion is not unfounded. I do not pretend to have solved the extremity 


problem, and, as STEINER has pointed out, the facts could perhaps be inter- 


yreted in another way. Such a way is that proposed by ROMER and ByRNE 
pro} 


(1931), which, however, has been opposed by GREGORY (1935) in a convincing 
manner. According to ROMER what generally is considered to be the radius 
of the crossopterygian fin really should be the ulna and vice versa. GREGORY 
has pointed out the inconsistency of this theory. GREGORY’s own theory seems 
constructive and founded only upon paleontological evidences. His theory 
“assumes that the digits and metacarpals of amphibians are derived by the 
breaking up and rearrangement of the elements of a Sauripterus-like pectoral 


paddle, as follows: 


Radial rods to the carpal elements of the “prepollex”. 
Intermedial rods to the intermedium, mediale and carpale 1, 2. 
Central rods to the centrale and carpale 3. 

Ulnar rods to ulnare and carpalia 4, 5. 

Distal radial rods to metacarpale and phalanges. 


Dermal rays to nails.” 


The most important objection to this scheme seems to be that the ulnar 
axis is supposed to consist of four joints, whereas no tetrapod has more 
than three. This statement involves the necessity of reducing the ulnar axis 
(humerus, ulna, ulnare 1 and 2) to a state similar to that of the pelvic fin 
of Eusthenopteron. In that fin the “centrale” has disappeared together with 
the third joint of the axis. Thus the “central rod” (‘‘second intermedium” of 
my terminology) could not play any part in the formation of the tetrapod 
limb. 

As the rays or fingers (carpals + metacarpals + phalanges) grow inde- 
pendently, the breaking up of the rods could not also include carpals. Thus 
this breaking up could only hold good for the radial (to radius, radiale and 
centrale prepollicis) and intermedial rods [to intermedium and centralia 
(medialia)] and the independent distal radial rods (to carpals, metacarpals 


and phalanges). As the intermedium-centrale portion of the carpus and tarsus 
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in tetrapods always carries the fingers or toes 1—4 and the fibulare (ulnare) 


always the fifth toe (finger, if present) and the postminimus, a corresponding 


state must have occurred as to their nearest predecessors. 

The triple correspondence between paleontological, comparative anatomical 
and embryological evidences, wich is supposed (SEWERTZOFF) to be necessary 
for a not-objectionable reconstruction of the phylogenetical development is 
not entirely fulfilled in my theory. It is, however, better fulfilled than in 
other theories on the origin of the tetrapod limb. Pretending that it were 
fulfilled would be to violate the facts and to demand too much especially 
of the small amount of available paleontological evidence. It would, really, 
be wonderful, if we had found in the three species of Crossopterygians even 
those fin types which could be the immediate predecessors of the tetrapod 
limb. None of them has a construction which could serve this purpose. 
Nevertheless we must believe that the “tetrapod fin” will one day be found in 
that or in a closely related fish group. The variety of the external appearance 
of the Crossopterygian fins is great enough to induce us to assume that 
more types of the Crossopterygian fin skeleton may have existed, than 
merely those of Eusthenopteron, Sauripterus and Laugia. On the other hand 
only one hand and one foot of Stegocephalians are known sufficiently to allow 
full comparisons with living tetrapods. Those Stegocephalians, Eryops and 
Trematops, are permian. Of the older ones, the upper devonian and the 
carboniferous, no carpi nor tarsi have been described. The possibility that the 
permian species had already secondarily been altered from the ancestral 
stegocephalian type is thus not excluded, as I have already suggested in 
pointing out that their fourth carpal or tarsal may have been formed by a 
fourth carpal or tarsal fused to a central. No carpus or tarsus of extinct 
types of urodeles are known. From these statements it becomes quite clear 
that one cannot yet speak of any fulfilment of the triple correspondence spoken 
of in the preceding lines. 

[If we should accept (which, however, is impossible) the standpoint that the 
limbs of all tetrapods are derivable from such a ground-plan as, for instance, 
that occurring in Eusthenopteron, we could not thereby draw any conclusion 
about the monophyletic development of the tetrapods, as it is well known 
that this ground-plan is also realized in Sauriplerus (and Laugia), notwith- 
standing the very great difference between the construction of its pectoral 
fin and that of Eusthenopteron. 

The careful researches of SAVE-SODERBERG (1936) on the relations between 
Stegocephalia and other Amphibia have resulted in the conclusion that “the 
Anura clearly belong to the group Betrachomorpha (Ichthyostegalia-Laby- 
rinthodontia-Phyllospondyli). Their ancestors must have been very closely 
related to the Labyrinthodontia, or actually belonged to that group’. ‘The 


Urodeles fall definitely outside the evolutionary line represented by the 
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Batrachomorpha (Ichthyostegalia - Labyrinthodontia - Phyllospondyli - Anura) 
and seem to be closely related to the Dipnoi.”* That author, chiefly by means 
of investigations of the endocranium, thus has come to results corresponding 
to my own on the limb skeleton. The researches of KinDAHL upon the devel- 
opment of the excretory organs of lungfishes and amphibians (1938) suggest 
that the excretory organs give no evidence against two amphibian lines of 
development. And, finally, my own personal, rather extensive experience as 
to the development of the skull of dipnoans and amphibians has pointed out 


at least two independent lines of development, a urodelian and an anuran. 


SUMMARY OF THE MOST STRIKING DIFFERENCES BETWEEN 
THE URODELIAN AND ANURAN HAND AND FOOT. 


1) In urodeles the hand develops much earlier than the foot; in anurans 
the foot develops somewhat earlier than the hand. This difference could, 
however, depend upon the fact that the foot in anuran larvae has a greater 
biological importance than the hand (with a corresponding acceleration in 
development) whereas the hand, developing inside the branchial cavity and a 
long time out of function, has its development retarded. This reasoning, 
however, does not definitely invalidate the phylogenetical importance of this 
difference between urodeles and anurans. 

2) In the hand and foot of urodeles the second and first fingers or toes 
develop first and the others successively in postaxial direction beginning with 
the third finger or toe. In the anurans the development begins with the 
third and fourth fingers or toes and continues with the second and first in 
preaxial direction. The fifth toe comes nearly simultaneously with the second. 

3) In urodeles the hand and foot are built up analogously, the homodynamy 
being quite striking. In anurans the hand and foot are ultimately very dif- 
ferent. This difference, however, does not depend upon a different general 
embryonic arrangement of the elements, but upon special adaption of the 
hind limbs for jumping or swimming. 

4) In the hand of urodeles the radial branch consists of radius, radiale 
and centrale prepollicis carrying a quite rudimentary prepollex. I anurans 
the prepollex is rather well developed with a carpale prepollicis and a pre- 
pollex. A corresponding difference occurs in the foot. 


5) The hand of the urodeles never has more than four fingers without 


any traces of a fifth finger or a pisiforme. The anuran hand always has 


four well developed fingers, a fifth carpale and a pisiforme. 


6) The foot of the urodeles with few exceptions has five toes, a post- 


1 Compare, however, Bystrow: Blutgefassystem der Labyrinthodonten. Acta Zoologica 
1939 Bd. XX. pg. 125. 
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minimus and sometimes a postpostminimus. In anurans also five toes are 
present but no postminimus nor postpostminimus have been recorded. 

7) In urodeles the intermedium-centrale complex develops from a rod-like 
blastema in which the intermedium, centrale proximale and centrale distale 
develop successively by division of the common columnar blastema. In anurans 
the components of the intermedium-centrale complex develop separately as 
separate blastemas. 

8) In urodeles one or two centrals normally are present. In the latter 
case they are arranged as a column in the prolongation of which lies 
ontogenetically the tip of the limb (Hynobius), between the first and second 
finger or toe. In anurans four centrals, one proximal and three distal are 
always present. They form a branched tree with probably dichotomically 
arranged branches. The limb rudiment never has a discernible tip. If in 
urodeles more than two centrals are present, the supernumerary centrals 
have developed in all cases known in this respect through a rather late division 
of the already present rudiments of normal centrals, and have never been 
found to possess separate rudiments. In anurans the centrals arise from 
separate rudiments. 

g) in the urodele hand and foot, the intermedium-centrale complex develops 
successively toward the first and second carpal or tarsal. In the anuran hand 
the centrale 1 (proximal central) and the centrale 4 usually fused with 


carpale 4 and 5, develop at first and so the other two centrals, 2 and 3 come. 


In the anuran foot, probably owing to its specialisation, the sequence of the 


centrals is not always so well pronounced. 


From these comparisons it is obvious that urodeles and anurans differ in 
all important respects regarding the limb skeleton. In reality the differences are 
so great that they could not be theoretically overbridged. Thus no other direct 


‘ 


conclusion seems to be possible than to regard these two groups of ‘‘amphi- 


bians” as having developed along two very different lines. Even supposing 


‘ 


that they are both descendants from “stegocephalians”’, they must have 
issued from very different types. A comparison of the limbs of the 
anurans with those of the amniotic vertebrates shows that the latter in most 
principal respects behave [2) 3) 4) 5) 7) 8) 9)] more or less like the 
anurans and differ from the urodeles. [In reality, the characteristics in which 
the anurans differ from the amniotes are those recorded as n:o 1 and 6. In 
amniotes the anterior and posterior limbs develop almost simultaneously (in 
anurans the posterior somewhat earlier than the anterior n:o 1). In the anuran 
foot no postminimus is present (n:o 2), whereas it occurs in amniotes.| 
The coincidences of anurans and amniotes are so great and important 
that these groups must at least have had closely related ancestors. As there 
is no doubt about reptiles (Cotylosaurians etc.) being derived from stegoce- 
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phalians (Reptiliomorpha) and since the investigations of SAVE-SGDERBERG’S 
seem to have demonstrated in a rather convincing way that the anurans have 
developed from stegocephalians (labyrinthodonts), it seems quite probable 
that the agreement in their limbs is an heritage from closely allied stegocepha- 
lians. The disagreement between urodeles and Anura-Amniota, on the 
contrary, is so great that if the latter are descendants of stegocephalians, 
these stegocephalians must have been very distant from the ancestors of the 
former. Thus, the assumption of an at least double widely separated origin 
of the “living’’ amphibia seems to be inevitable. 


In my paper of 1932 I tried to. show that the evidence is very impressive 
33 


for the supposition that the divergence of the urodele line of development 


from the anuran had already taken place in a prestegocephalian stage of 
evolution. The reviewing of the evidence has only strengthened this inter- 
pretation. I imagine that there was intercalated between the oldest known 
stegocephalians and the crossopterygians or crossopterygian-dipnoans a series 
of animal forms in which the paired fins transformed successively into 
tetrapod extremities and that this transformation was attempted in many 
lifferent ways, of which only the urodelian and the stegocephalian were 


successful. 


ADDENDUM. 


After this paper was already gone to press, | got the opportunity of reading 
BAUR’s paper: Beitrage zur Morphogenie des Carpus und Tarsus der Verte- 
braten, | Teil, Batrachia, Jena 1888, which hitherto was not present in any 
swedish library. In this paper many important statements are published, of 
which I here only will quote some few regarding the variability of the centrale 
portion of the carpus and the tarsus. 

rr pus. With exception of Hynobius (Salamandrella) Kayserlingu and 
Wosnessenskyi, and Ranodon sibiricus all urodeles investigated by Baur have 
but one central in the carpus. The named species have two, columnarly 
arranged. (When variations occur, they consist in fusion of certain cartilages 
as intermedium + ulnare, radiale + carpale 1, carpale 3-+ 4 and others.) 
Onychodactylus and Hynobius naevius are said to have but one central. In 
a very old Megalobatrachus besides one normal central, 3 small accessorical 
cartilages were present. 

Tarsus. As a rule but one central is present in the hind limb; occasion- 
ally, however, two, in one case three centrals occur. Hynobius (Salamandrella) 
Kayserlingu, Wosnessenskyi, and Ranodon always have two centrals, but 
in some Hynobius species as naevius and nebulosus one or occasionally (nebu- 
losus) two may be present. When in other urodeles two (or more) centrals 


occur, this occurrence seems to depend upon an individual variation. Such 
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cases are common in Megalobatrachus and Cryptobranchus and known also 


from Necturus (one case out of five). In Ambystoma Baur never found any 


doubling of the centrals and believes that those cases described by W1EDERS- 


HEIM depend upon his specimens belonging to animals, bred in captivity. In 
six specimens of Megalobatrachus Baur found two with one and two with 
two centrals. The 5th specimen had 3 centrals in the left tarsus', two in the 
right. The 6th specimen (50 years old, 1100 mm long) had 2 centrals but in 
addition 4 accessorial cartilages in the central part of the tarsus. In the cases 
with two centrals they may be arranged transversely or columnarly. 

In seven specimens of Cryptobranchus three had two centrals, the others 
but one. The two centrals lie beside or outside each other. 

This material added to that recorded in the preceding article does not in 
the least affect the theoretical considerations, there set forth. In none of the 
living urodeles a carpus is known, which reminds of the carpus of Eryops? 
and in but one case of Megalobatrachus and one of Ambystoma® the tarsus 
(of the left side in Megalobatrachus only) reminds of the tarsus in Trematops. 
Upon such a scanty material a theory of the descendence of the urodele limb 


from the Stegocephalian can not be built. 
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BLUTGEFASSYSTEM 
DER LABYRINTHODONTEN 
(GEFASSE DES KOPFES) 


VON 
A F. BYSTROW 


(Mit 15 Textabbildungen. ) 


Im palaeontologischen Schrifttum sind gegenwartig Arbeiten zu finden, in 
welchen die Rekonstruktion der meist nicht erhaltenen Korperteile einiger 
fossiler Amphibien und Reptilien gebracht wird. So beschreibt und zeichnet 
ROMER (1923) die Beckenmuskeln von Tyrannosaurus; OLson (1936) 
bringt eine Wiederherstellung der dorsalen Muskulatur einiger primitiven 
Tetrapoda; SAVE-SGDERBERGH (1936) eine schematische Rekonstruktion 
der Nerven und Gefasse des Schadels der Stegocephalen (Lyrocephalus euri, 
Aphaneramma). Dies ist ein Beweis dafiir, dass das Studium der Uberreste 
fossiler Vertebrata in der neuesten Zeit so grtindlich und allseitig betrieben 
wird, dass in gewissen Fallen die Moglichkeit einer Rekonstruktion der im 
versteinerten Zustand nicht erhalten gebliebenen Organe geboten ist. 

Der Wert solcher Wiederherstellungen besteht darin, dass sie eine Vor- 
stellung geben vom Sinn und Zweck vieler morphologischer Einzelheiten im 
Bau des Skeletts ausgestorbener Tetrapoda und somit ein Studium dieser 
verschwundenen Formen ermoglichen. 

Vorliegende Arbeit stellt den Versuch einer Rekonstruktion des Gefass- 
systems zweier Labyrinthodonten dar. Wir beschranken uns in diesem Fall 
auf die Kopfgefasse, ohne an die Frage von den Gefassen anderer Korper- 
teile heranzutreten. 

Die Arbeit sttitzt sich auf das Studium der uns zur Verfiigung stehenden 
Skelette des permischen Dvinosaurus (AMALITZKY, 1921; SUSHKIN, 1936; 
Bystrow, 1938) und des vortrefflich erhaltenen und bis ins Einzelne genau 
praparierten Benthosuchus aus der Trias (EFREMOv, 1929; Bystrow und 


EFREMOV). 


Acta Zoologica 1939. Bd. XX. 
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Die Grunde, die uns veranlassten, gerade diese zwei Labyrinthodonten zur 
Rekonstruktion zu wahlen, sind folgende. 

Der Dvinosaurus ist vorlaufig die einzige in der Palaeontologie bekannte 
neotenische Form der Stegocephalen, die einen Begriff gibt vom Bau des 
Gefassystems der Larven yon Labyrinthodont. Darin besteht zweifellos der 
grosse Wert des Dvinosaurus. Ausserdem gestattet das Gesamtbild des Baues 
des Gefassystems beim Dvinosaurus, sich eine gewisse Vorstellung zu machen 
vom Gefassystem, das die erwachsenen Labyrinthodonten aufweisen mussten, 
nachdem sie alle Stadien der Metamorphose durchschritten hatten. 

Der Benthosuchus, ein typischer erwachsener Labyrinthodont, ist im Augen- 
blick in morphologischer Hinsicht unvergleichlich besser studiert worden, als 
irgendein anderer Stegocephale. Dies gestattet es beim Versuch einer Re- 
konstruktion des Gefassystems beim Labyrinthodonten nach der Metamorphose 
alle Einzelheiten des Baues seines Schadels in Betracht zu ziehen. 

kine Kekonstruktion der nicht erhaltenen Organe ausgestorbener Tiere 
kann zweifellos nur in dem Fall als genugend begrundet gelten, wenn sie 
sich auf eine genaueste morphologische Untersuchung nicht nur der fossilen 
Formen, sondern auch der ihnen mehr oder weniger nahestehenden lebenden 
Tiere stutzt. 

Die gleichzeitige Praparierung einiger Vertreter rezenter Amphibien gestat- 
tete es uns aufzuklaren, welche Gefasse diese oder jene Stelle im Schadel von 
Dvyinosaurus und Benthosuchus durchzogen. Dies aber gestattete es letzten 
Ikndes, das Gefassystem des Labyrinthodonten vor der Metamorphose und 


1ach dieser darzustellen. 


In der Sammlung von Uberresten von Dvinosaurus, die sich im Palaeonto- 
logischen Institut der Akademie der Wissenschaften der USSR befindet, sind 
nehrere Altersstadien dieser Form zu unterscheiden. 

Fur uns kommen in diesem Fall bloss zwei dieser Stadien in Betracht: 
Nr. 39 und Nr. 40— 41. Bei diesen Objekten sind die ossifizierten Elemente 


des Hyobranchialapparats erhalten geblieben, doch ist dieser Apparat bei dem 


verhaltnismassig jungen Dvinosaurus (Nr. 39) in geringerem Grade ossi- 


fiziert, als beim alteren Exemplar (Nr. 40—41). 

An der ventralen Seite des Schadels des jungeren Exemplars von Dvino- 
saurus sind die kndchernen Elemente des Zungenbein-Kiemenbogenapparats 
zu sehen. Dieses Exemplar von Dvinosaurus hat bereits das Alter erreicht, 
wo eine Verknocherung des Hypobranchiale primum, Hypobranchiale secun- 
dum eingetreten ist, eines geringen Abschnitts des distalen Endes des Cerato- 


hvale und aller vier Ceratobranchiale. 
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Bei dem alteren Exemplar, dessen Wiederherstellung nach den Schadeln 
Nr. 40 und 41 auf Abb. 1' und 2 dargestellt ist, hat eine griindlichere Ver- 


knocherung des Hyobranchialapparats stattgefunden. Hier finden sich an 


jeder Seite ausser den aufgezahlten Elementen auch noch Hypohyale und 


Basibranchiale. 

Die Ahnlichkeit des Gesamtbildes des Baues des stark ossifizierten Hyo- 
branchialapparats zwischen Dvinosaurus einerseits und des Zungenbein-Kiemen- 
bogenapparats der Larven lebender Urodela (speziell beim Axolotl) anderer- 
seits ist so gross, dass eine ebenso grosse Ahnlichkeit auch ihres Gefass- 
systems vorauszusetzen ist. 

Die Schrifttumsangaben uber das Gefassystem des Kiemenapparats der 
verschiedenen Vertreter rezenter Urodela konnen keinesfalls als erschopfend 
angesprochen werden. Im morphologischen Schrifttum ist auf Arbeiten hin- 
zuweisen, in denen der Bau des arteriellen Gefassystems beim Axolotl be- 
schrieben wird, sowie die Veranderungen, welche in diesem im Verlauf der 
Metamorphose vor sich gehen (GiILMORE and FIGGE, 1929). Jedoch bleibt 
meist die Frage uber die topographischen Beziehungen des gesamten Gefass- 
systems zum MHyobranchialapparat und zum Schadel unberthrt. Auch die 
neuesten experimentellen Arbeiten, in denen selbstverstandlich bloss dieje- 
nigen Abschnitte des Gefassystems beschrieben und eingezeichnet werden, 
die der Gegenstand operativer Eingriffe waren, bieten uns wenig an erfor- 
derlichem anatomischen Material (FIGGE, 1930). Hinsichtlich fruherer morpho- 
logischer Untersuchungen ist zu erwahnen, dass die einen sich nicht durch 
hinreichende anatomische Exaktheit und Grundlichkeit auszeichnen (LuiG1 
CaLori, 1851), in anderen das Gefassystem der Amphibien ausser Zusam- 
menhang mit den es umgebenden Organen beschrieben wird (Boas, 1881). 

Dies alles varanlasste uns, mittels besonderer Praparierung den Bau und 
die Topographie des Gefassystems der uns am meisten zuganglichen Larve 
der Schwanzlurche — des Axolotls in allen Einzelheiten, die fur den 
betreffenden Fall erforderlich waren festzustellen. 

Das Gefassystem des Axolotls weist folgenden Bau auf (Abb. 3). 

Rechts und links vom Truncus arteriosus gehen je vier ziemlich grosse 
Arterienstamme ab, die einen sogenannten Arterienbogen bilden. Der erste 
dieser Bogen windet sich am proximalen Ende des Ceratobranchiale primum, 
geht dann zurtck und lagert sich langs diesem Knorpelelement. Das Ende 
des ersten Arterienbogens verlauft in der ersten Kieme und verzweigt sich da. 

Der zweite und dritte Arterienbogen liegt langs dem Ceratobranchiale 
secundum et tertium; sie geben je zwei Aste ab zur zweiten und dritten 
iXieme, vereinigen sich und bilden zusammen den Aortenbogen. Die Gefasse 

1 In meiner Arbeit von Dvinosaurus (Acta Zoologica, Bd. 19, 1938.) ist nur ein Fangzahn 
auf seinem Transversum beschrieben und abgebildet. Dies ist ein Fehler. Bei Labyrintho- 


donten konnen tberhaupt nur gepaarte Fangzahne sein. Besagter Fehler ist in forliegender 
\bbildung korrigiert. 
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Abb. 1. Dvinosaurus. Bb = Basibranchiale. Cb.p., Cb.s., Cb.t., Cb.q. = Ceratobranchialia 


primum, secundum, tertium, quartum; Ch = Ceratohyale; Hh = Hypohyale; Hb.p., 
Hb.s. = Hypobranchiale primum, secundum; s = Stapes. 
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Abb. 2. Dvinosaurus. Cb.p., Cb.s., Cb.t., Cb.q. = Ceratobranchialia primum, secundum, 
tertium, quartum; Ch = Ceratohyale. 
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der zweiten und dritten Kieme anastomosieren miteinander, wobei das dor- 
sale Gefass die Rolle einer Kiemenvene spielt. 

Der vierte Arterienbogen verlauft langs dem Ceratobranchiale quartum 
und setzt sich fort als Arteria pulmonalis in die Lungenwand. Am distalen 
Ende des vierten Keratobranchialknorpels anastomosiert diese Arterie (Duc- 
tus arteriosus Botalli) mit dem dritten Arterienbogen. 

Langs dem ersten Keratobranchialknorpel verlauft ausser dem ersten Arte- 
rienbogen noch eine Arterie die Arteria carotis. Im Gebiet der distalen 
Halfte dieses Knorpels vereinigen sich die beiden genannten Arterienstamme 
mittels einer ganzen Reihe kurzer Anastomosen. Von diesen aus verlauit 
die Arteria carotis getrennt in verschiedenen Richtungen in der Gestalt 
zweier langer Gefasse. 

Eines dieser Gefasse, die Arteria carotis externa, kreuzt den ersten Arte- 
rienbogen von der dorsalen Seite und verlauft zur ventralen Flache des 
Hypobranchiale primum. Hier gibt sie mehrere Aste zur Glandula thyreoidea 
und zu den Muskeln ab. Das Ende der Arteria carotis externa weist am 
Hypohyale drei Aste auf. Zwei davon (Rami linguales) dringen hinter dem 
Hypohyale in die Gewebe des Mundhohlenbodens ein; der dritte (Ramus 
hyoideus) liegt an der ventralen Flache des Hypohyale und versorgt die 
nachstliegenden Muskeln des Zungenbeinapparats. 

Das zweite Gefass, die Arteria carotis interna, verlauft von der Anasto- 
mosengruppe am Ceratobranchiale primum zur entgegengesetzten Seite hin. 
Am distalen Ende dieses Knorpels gibt sie einen Ast zur ersten Kieme ab. 
In ihrem weiteren Verlauf liegt die Arteria carotis interna parallel dem 


Aortenbogen und vereinigt sich mit der Aorta unweit des Operculum mittels 


einer kurzen, jedoch gut entwickelten Anastomose (Ductus caroticus). Wei- 


terhin liegt die Arteria carotis interna unmittelbar dem Operculum auf und 
dringt, einen lateralwarts gekriimmten Bogen bildend in den Gehirnschadel- 
raum durch eine kleine Offnung ein, die am Rand des Parasphenoideum liegt 
und in den Canalis caroticus fuhrt. 

Vor dem Eintritt der Arteria carotis interna in den Canalis caroticus trennt 
sich von ihr in lateraler Richtung ein recht grosser Ast ab, die Arteria 
quadratomandibularis. 

Diese Arterie teilt sich unweit des Unterkiefergelenks in zwei Aste. 

Einer dieser Aste die Arteria mandibularis medialis — verlauft langs 
dem inneren Rand des Unterkiefers; der andere, die Arteria mandibulojugalis, 
legt sich um den Seitenwinkel des Schadels von hinten her und kommt an 
der Aussenseite des Schadels heraus. Hier teilt sie sich in mehrere Aste. 
Die wichtigsten dieser Aste sind folgende (Abb. 4 A). 

1. Die Arteria musculi depressoris mandibulae, welche den Muskel versorgt, 
der den Unterkiefer senkt; 


2. Die Arteria masseterica, die den M. masseter mit Blut versorgt, und 
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Abb. 3. Blutgefassystem des Axolotls (Bezeichnungen siehe Abb. 9). 


3. Die lange Arteria mandibularis, die langs dem Unterkiefer verlauft. Von 
dieser Arterie geht am Unterkiefergelenk ein feiner Ast ab, der in den Ge- 
weben des oberen Mundrands liegt. 

Der rechte und der linke Aortenbogen beim Axolotl, welche nach ihrer 


Vereinigung die Aorta dorsalis bilden, liegen an der ventralen Flache des 
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Condylus occipitalis. Hier geht von jedem Bogen nach vorn zu je ein Ast 


ab, die Arteriae palatonasales (Abb. 3). 

Jede dieser Arterien liegt, leicht gewunden, parallel dem Rand des Parasphe- 
noideum und verlauft zum vyorderen Abschnitt des Schadels, mittels einer 
Reihe kleiner Aste die Gewebe des Munddaches vaskularisierend. 

Das Venensystem des Kopfes des Axolotls bildet eine Reihe grosser Venen- 
stamme. 

Die Vena jugularis externa beginnt an der ventralen Flache der Muskeln 
des Hyobranchialapparats in Form zweier miteinander anastomosierender 
Venen (Vena lingualis und Vena mandibularis). Dann zieht sie nach hinten, 
von der ventralen Seite dem Arterienbogen aufliegend. 

Der Hauptstamm der Vena jugularis interna (Vena capitis lateralis) 
nimmt seinen Anfang im Gebiet der Nasenkapseln (Abb. 4 B). Er verlauft 
nach hinten zu zwischen Auge und Gehirnschadel, medialwarts vom knor- 
peligen Epipterygoideum, und tritt, indem er sich von der lateralen Seite 
um die Ohrkapsel legt, aus dem Schadel hervor. 

In diesen Stamm ergiesst sich die zweite Vene, deren Aste das Blut aus 
den Nasenkapseln aus den um das Auge gelegenen Geweben und aus den 
iKaumuskeln aufnehmen. Sie bildet einen Venenring um das Auge und ver- 

zwischen dem M. temporalis und M. masseter (Abb. 4 A). 

Nach ihrem Austritt aus dem Schadel vereinigt sich die Vena capitis 
lateralis (Vena jugularis interna) mit der durch das Foramen jugulare aus 
dem Gehirnschadelraum verlaufenden Vene. 

Die Venae jugulares externa et interna verbinden sich in einen Stamm mit 
der Vena subclavia und der Vena cutanea magna und bilden gemeinsam den 


Ductus Cuvieri, der sich in den Sinus venosus ergiesst. 


im Bau des Hyobranchialapparats beim Dvinosaurus und 
den Larven der Urodela, speziell des Axolotls, gestattet zweifellos den Ver- 
such einer Ubertragung des Gefassystems der lebenden Schwanzlurche auf 
die Schadelknochen des Dvinosaurus. 

Das kann mit Leichtigkeit vorgenommen werden, da ftir viele Gefasse im 
Schadel von Dvinosaurus die ihnen entsprechenden Furchen und Offnungen 
vorhanden sind. 

Wir haben gar keine Ursache zu bezweifeln, dass der Dvinosaurus vier 
Arterienbogen aufwies, da fiir jeden dieser Bogen an den entsprechenden 
vier Keratobranchialknochen Furchen zu sehen sind. (Abb. 1). Ausserdem 
liegt auf dem Ceratobranchiale primum eine zweite Furche, an der die Arteria 


carotis entlang zog. Es lagen also beim Dvinosaurus ebenso, wie bei den 
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B. 


\bb. 4. A = Kopt des Axolotls, B = Chondrocranium des Axolotls; am = Arteria 

masseterica; ad = Arteria musculi depressoris mandibulae; Ch = Ceratohyale; |.hm. 

Ligamentum hyomandibulare; I.qh. = Ligamentum quadratomandibulare; m 

seter; mj = Arteria mandibulojugalis; ml \rteria mandibularis lateralis; t 
temporalis; v.j.i. Vena jugularis interna (VY. capitis lateralis). 


Larven der lebenden Urodela, am Ceratobranchiale primum zwei Gefasse: 
der Arterienbogen und die Arteria carotis. 

Was die zwischen ihnen liegenden Anastomosen betrifft, so sind auf dem 
ersten Keratobranchialelement des Dvinosaurus keinerlei Spuren von diesen 
Gefassen erhalten geblieben. Es ist jedoch zu vermerken, dass diese Anasto- 


mosen auch bei den rezenten Urodela keinerlei Spuren auf den entsprechen- 


den Knorpeln hinterlassen. Wir dtrfen voraussetzen, dass die genannten 


Anastomosen beim Dvinosaurus vorhanden waren, da sie eine in funktioneller 
Hinsicht sehr wichtige Stelle einnahmen, an der das Blut aus dem ersten 
Arterienbogen in das System der Arteria carotis uberging. Diese Anastomosen 
bilden bekanntlich in topographischer Hinsicht die Grenze zwischen der 
Arteria carotis externa, die nach vorn zu verlauft, und der Arteria carotis 
interna, die am Ceratobranchiale primum nach hinten verlauft. 

Richtung und Verastelung der Arteria carotis externa beim Dvinosaurus 


unterscheiden sich hdchst wahrscheinlich wenig vom Verlauf und der Ver- 
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astelung der entsprechenden Arterie bei den Urodela. Sie wies offenbar eben- 
solche Ramus thyreoideus, Rami linguale und Ramus hyoideus auf. 

Die Arteria carotis interna bildete unzweifelhaft, wie bei den Urodela, 
einen Bogen und drang in den Gehirnschadelraum durch die entsprechende 
Offnung im Parasphenoideum ein. 

Beim Dvinosaurus ist vor dem Foramen caroticum an der ventralen Flache 
der Pars basalis parasphenoidei eine Furche deutlich zu sehen, deren Richtung 
den Verlauf der Arteria carotis interna in diesem Gebiet genau bestimmt. 

Was die Anastomosen zwischen der Arteria carotis interna und der Aorta 
(Ductus caroticus) betrifft, so sehen wir bei der allgemeinen Ahnlichkeit des 
Gefassystem von Dvinosaurus und der Larve von Urodela keine Ursache, 
deren Fehlen in Betracht zu ziehen. 

Der grosse und schwere Stapes des Dvinosaurus weist keine Offnung auf. 
Fs ist daher anzunehmen, dass die Arteria stapedialis bei ihm fehlte, ebenso 
wie es beim Axolotl, dem Salamander, Triton und anderen Vertretern der 
rezenten Schwanzlurche der Fall ist. 

Hinter der Vereinigung von Pterygoideum und Parasphenoideum ging von 
der Arteria carotis interna wahrscheinlich die Arteria quadratomandibularis 


ab, die sich am hinteren Ende des Pterygoideum in zwei Aste — die Arteria 


mandibularis medialis und die Arteria mandibulojugalis teilt. Der erste dieser 


Aste verlief langs dem medialen Rand des Unterkiefers; der zweite — von 
hinten her um den Schadelwinkel oberhalb des Unterkiefergelenks; er gab 
einen Ast ab zur Versorgung des Musculus depressor und trat dann in das 
Foramen paraquadratum (Abb. 5, 6, 15 A). 

Lateralwarts von dieser Offnung im Quadratojugale sehen wir beim Dvino- 
saurus eine zweite, ihrem Durchmesser nach viel kleinere (Abb. 7 A — das 
Foramen paraquadratum accessorium — Bystrow, 1938). Das Vorhanden- 
sein dieser Offnung gestattet uns vorauszusetzen, dass die Arteria mandibulo- 
jugalis bei ihrem Eintritt in das Foramen paraquadratum sich in zumindest 
zwei Aste teilte. Einer dieser Aste verlief durch die gréssere Offnung, der 
andere durch die kleinere. 

Die grossere der beiden Arterien, die durch das Foramen paraquadratum 
(proprium) verlief, war hochst wahrscheinlich zur Versorgung der die 
Kiefer zusammenpressenden Muskeln bestimmt. Die kleinere Arterie — Ar- 
teria mandibularis lateralis — verlief durch das Foramen paraquadratum 
accessorium und weiter langs dem Unterkiefer (Abb. 5, 15 A). 

Bei den rezenten Schwanzlurchen fehlen die Offnungen im Gebiet des 
lateralen Schadelwinkels. Dies erklart sich offenbar bloss durch eine Reduk- 
tion einer Reihe von Deckknochen des Schadeldaches, speziell des Quadrato- 
jugale, welche das Verschwinden der die Kaumuskulatur deckenden Knochen 
zur Folge hatte (Abb. 4 A). Infolgedessen erwiesen sich genannte Muskeln 


von der lateralen Seite her als vollig entblosst und den sie \ersorgenden 
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Arterien zuganglfth. Es ist ganz klar, dass bei einem stegocephalen Typus 


des Baues des Schadeldaches die Arterien, welche die den Kiefer zusammen- 
pressenden Muskeln versorgen, nicht anders in die Muskeln eindringen konn- 
ten, als durch eine besondere Offnung im Gebiet des seitlichen Schadelwinkels. 
Diese Betrachtungen gestatten uns mit Sicherheit zu behaupten, dass die 
Rami musculares (Arteria masseterica) und die Arteria mandibularis lateralis 
durch das Foramen paraquadratum hindurch verliefen. Dabei war, wie 
bereits gesagt, fur letztere Arterie das kleine Foramen paraquadratum acces- 
sorium bestimmt. Im Gegensatz zu den Urodela ist, wenn auch stark redu- 
ziert, im Schadel der Anura noch das Quadratojugale erhalten geblieben. Die 
Arteria mandibularis lateralis, die bei den Anura zum System der Aste der 
Arteria cutanea magna gehort, verlauft, bevor sie den Unterkiefer erreicht, 
medialwarts vom sehr schmalen Quadratojugale (Abb. 14). 

Wenn das Quadratojugale und das Squamosum (== Tympanicum) bei den 
Anura nicht reduziert gewesen waren und eine dichte Knochenwand im 
Seitenabschnitt des Schadels gebildet hatten, so ware fiir die Arteria mandi- 
bularis lateralis im Quadratojugale eine besondere Offnung vorhanden sein 
mussen. Diese Offnung (Foramen paraquadratum accessorium) existiert im 
Schadel des Dvinosaurus (Abb. 7 A). 


Die drei Arterienbogen versorgten beim Dvinosaurus mittels ihrer Aste 
die drei Kiemen mit Blut. 

Der zweite und dritte Arterienbogen verbinden sich und bilden an jeder 
Seite den Aortenbogen. 

Von den Aortenbogen, die beim Dvinosaurus an der ventralen Flache des 
hinteren Randes des Parasphenoideum und der Condyli occipitales lagen, 
nahmen die Arteriae palatonasales ihren Anfang. An den Knochen der 
Schadelbasis des Dvinosaurus sind keinerlei Furchen vorhanden, die von 
einer Richtung und einem Durchmesser dieser Arterien zeugen wurden. Es 
ist jedoch vorauszusetzen, dass im gegebenen Fall das Vorhandensein beim 
Dvinosaurus genannter Gefasse nicht in Abrede zu stellen ist. 

Darauf weist nicht nur die allgemeine Ahnlichkeit zwischen dem Gefass- 
system des Dvinosaurus und den Larven der rezenten Urodela, sondern auch 
das unzweifelhafte Vorhandensein dieser Arterien bei einer ganzen Reihe 
anderer Labyrinthodonten, wie z. B. Benthosuchus sushkini (Bystrow und 
EKrREMOV), Lyrocephalus euri, Aphaneramma (SAVE-SODERBERGH, 1936). 

Die Arteria palatonasalis verlief beim Dvinosaurus héchst wahrscheinlich 
langs dem lateralen Rand des basalen Teils des Parasphenoideums; da aber 
das Pterygoideum hier nicht mittels Knochennaht mit dem Parasphenoideum 
verbunden ist, so konnte diese Arterie auf den Knochen des Schadels keinerlei 
Spuren hinterlassen. 

Der vierte Arterienbogen des Dvinosaurus war mittels des Ductus arteriosus 


Botalli mit dem dritten Bogen verbunden und gab Aste in die Lunge ab 


135 
II 


A. P. BYSTROW 


))))))) 


Abb. 5. 


Blutgefassystem des Dvinosaurus (Bezeichnungen siehe Abb. 9). 
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(Arteria pulmonalis). Lungen besass der Dvinosaurus zweifelsohne, ebenso 
wie sie bei den rezenten neotenischen Formen der Urodela vorhanden sind. 


Die Vena jugularis externa und ihre Aste lagen an der ventralen Flache 
einer Reihe von Muskeln des Zungenbein-Kiemenbogenapparats. An den 
nachstliegenden Knochen sind daher keinerlei Furchen von dieser Vene zu 


erwarten. Sie ist auf Abb. 5 bloss auf Grund der vorausgesetzten grossen 


Ahnlichkeit der Kopfgefasse der Urodela mit denjenigen der Stegocephalen 


rekonstruiert worden. 

Trotzdem die Anura (Abb. 14) eine Reihe sehr eigenartiger und spezi- 
fischer morphologischer Besonderheiten aufweisen, berechtigt doch die grosse 
Ahnlichkeit des Verlaufs dieser Vene bei diesen und den Urodela uns, die 
Vena jugularis externa beim Dvinosaurus so abzubilden, wie dies auf Abb. 5 
geschehen ist. 

Die Vena jugularis interna (Vena capitis lateralis) trat aus dem Schadel 
des Dvyinosaurus durch die Fenestra subtabularis hervor, die durch die Tabu- 
lare, Dermosupraoccipitale, Exoccipitale und das knorpelige Paroccipitale be- 
grenzt war. 

Das Foramen jugulare, das das Exoccipitale perforierte und als Austritts- 
stelle fiir die 1X. und X. Gehirnnerven diente, ist beim Dvinosaurus so klein, 
dass es undenkbar ist, dass ausser diesen Nerven auch noch die Vena jugu- 
laris interna (propria) durch dieses hindurchlief. 

Beim Axolotl ist diese Vene verhaltnismassig schwach entwickelt (Abb 4), 
bei der Rana temporaria (Abb. 14) fehlt sie ganzlich. Dies gestattet voraus- 
zusetzen, dass die Vena jugularis interna beim Dvinosaurus bloss durch die 
eine sehr gut entwickelte Vena capitis lateralis dargestellt ist. 

SUSHKIN (1936) gibt die Moglichkeit zu, dass der Dvinosaurus nicht drei, 
sondern vier Kiemen besessen habe. Er sttitzt seine Vermutung darauf, dass 
die Furche auf dem vierten Keratobranchialknochen beim Dvinosaurus ebenso 
tief und breit ist, wie die entsprechenden Furchen an den anderen kerato- 
branchialen Elementen seines Zungenbein-Kiemenbogenapparats. Diese Ver- 
mutung durfte jedoch kaum als begrundet betrachtet werden. 

Die Larven von Archegosaurus Decheni (H. v. MEYER, 1856—1858) und 
Branchiosaurus amblystomus (H. CREDNER, 188I—18g92), bei denen in 
einigen Fallen Kiemenbogen-Zahnchen erhalten geblieben sind, sind ein Be- 
weis dafuir, dass im Frithstadium ihrer Entwicklung die Stegocephalen durch 
die Kiemen atmeten. Das Studium dieser Larven gestattet jedoch eine Losung 
der Frage tiber die Zahl der ausseren Kiemen nicht. 

Uns steht eine sehr wertvolle Neuentdeckung zur Verfugung, welche uns 
dies ermoglicht. In diesem Fall handelt es sich um die Larve des Stego- 
cephalen aus der Sammlung des Palaeontologischen Instituts der Akademie 


der Wissenschaften der USSR (Nr. 206—1). Das ist Tungussogyrinus Berg, 
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Abb. 7. Unterkiefergelenk des Dvinosaurus (A) und Benthosuchus (B). f.pq.a. = Foramen 

paraquadratum accessorium; f.pq.p. = Foramen paraquadratum proprium; p.ra. = Pro- 

cessus retroarticularis; Pt = Pterygoideum; Qj = Quadratojugale; Qu = Quadratum; 
Sq = Squamosum; t.st. = Tuberculum supratrochleare. 


der im Jahre 1937 in den Permischen Ablagerungen des Tungus-Bassins 
(Sibirien, am Fluss Untere Tunguska) aufgefunden wurde (Erremov, 1939). 

Tungussogyrinus Bergi (Abb. 8) ist eine ihren Ausmassen nach sehr kleine 
Larve, deren Schadel bloss 8 mm lang ist. Der Schadel, mit seinen stark 
fragmentierten Knochen, ist im Gestein so eingeschlossen, dass er bloss von 
der ventralen Seite sichtbar ist. Das gut erhaltene Parasphenoideum weist 
einen stark erweiterten basalen Teil auf, der seiner Form nach dem ent- 
sprechenden Abschnitt des gleichen Knochens beim Branchiosaurus ambly- 
stomus Credneri sehr ahnelt. Beim Tungussogyrinus Bergi jedoch ist der 
Processus cultriformis breiter als beim Branchiosaurus. In den Augenhohlen 
des Schadels von Tungussogyrinus sind die Knochenelemente der Scleralringe 
zu sehen. Hinter dem Schadel, zu beiden Seiten vom der Wirbelsaule, sind 
auf der Strecke der ersten funf Wirbel die ganz schwarzen verkohlten 
Uberreste der ausseren Kiemen erhalten. Es sind ihrer je drei an jeder Seite. 

Die erste rechte Kieme (b. p. d. -— Abb. 8) ist nach vorn abgebogen und 
mit ihrer Spitze der Seitenwand des Schadels zugekehrt; die zweite (b. s. d.) 
und dritte (b. t. d.) rechte Keime sind in normaler Richtung gelegen. Die 
drei linken Kiemen (b. p. s., b. s. s., b. t. s.) sind mit ihren Basen leicht 
iibereinander gelegen, ihre distalen Enden ruckwarts gerichtet. An einigen 
Kiemen sind mit der Lupe Reste verkohlter Filamenta in Form kleiner 
spitzer Fortsatze zu sehen. 

Links sind im Verlauf der ganzen Wirbelsaule Ansammlungen von Kohle 
gelegen, welche die Reste der Weichteile des Tierrumpfes darstellen. Eben- 


solche Kohlemassen fiillen auch die Orbiten aus. 
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Der Fund des Tungussogyrinus mit drei Paaren verkohlter ausserer Kiemen 
beweist, dass die Larven der Stegocephalen inbetreff der Kiemen sich von 
den rezenten Urodela nicht unterscheiden. Dies gestattet die Annahme, dass 
die Vermutung von SUSHKIN betreffs der Moglichkeit des Vorhandenseins 


von vier Kiemenpaaren beim Dvinosaurus offenbar grundlos ist. 


ITT. 


omit macht es uns der Dvinosaurus die neotenische Form der Laby- 

-inthodonten moglich, uns eine ziemlich genaue Vorstellung vom Bau eines 

Abschnitte seines Gefassystems zu machen. Wir haben keine Ursache zu 

wir das Gefassystem des Dvinosaurus als die genaue Kopie 

Labyrinthodontenlarven im allgemeinen betrachten durfen, 

gegebenen Fall die Neotenie bloss fur das ganze Leben des Tieres 

diejenigen morphologischen Eigentumlichkeiten festhielt, die den Larven der 
Labyrinthodonten bis zu ihrer Metamorphose eigen waren. 

lm Prozess der Metamorphose waren der knorpelige Hyobranchialapparat 
und die Blutgefasse der Larve jedes Labyrinthodonten zweifellos einer Reihe 
von Verdanderungen unterworfen. Diese verliefen hodchst wahrscheinlich 
ebenso, wie es bei den Vertretern der lebenden Urodela der Fall ist. 

Wir haben daher mittels Praparierung den Umbau des Zungenbein- 

iemenbogenapparats und des Gefassystems in allen Stadien der Metamor- 
phose beim Axolotl verfolgt, und zwar weil die Schrifttumsangaben uber 
die Frage der Metamorphose des Axolotls und anderer Vertreter der Urodela 
icht zu befriedigen vermochten. 

ld eines Axolotls 1m Mittelstadium seiner Metamorphose. 
diesem Stadium waren die Keratobranchialelemente bereits einer be- 
len Rekonstruktion unterworfen. Die Kiemenarterien und -Venen sind 

verschwunden. Von ihnen sind bloss geringe Gefasschlingen er- 
alten. Die Anastomosen zwischen dem ersten Arterienbogen und der Arteria 
carotis sind kurzer und breiter im Durchmesser; die Zwischenraume zwischen 


ihnen sind geringer geworden. Der zweite und vierte Arterienbogen sind 
dicker, der Durchmesser des dritten dagegen geringer geworden. Die Ductus 
caroticus und Botalli sind etwas dunner. Das Venensystem ist unverandert. 

Die knorpeligen Elemente des Zungenbein-Kiemenbogenapparats der Uro- 
delalarven sind bekanntlich im Verlauf der Metamorphose sehr bemerkens- 
werten Veranderungen unterworfen. 

Wir wollen diese Veranderungen beim Axolotl verfolgen (Abb. 10). 

Die ersten, zu Beginn der Metamorphose beobachteten Veranderungen 


bestehen darin, dass die Basibranchiale in zwei Teile zerfallt (Abb. 10 B). 


I 
Das distale Ende der Basibranchiale busst den Zusammenhang mit der Haupt- 
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Abb. 8. Tungussogyrinus Bergi Efr. b.p.d., b.s.d., b.t.d. = branchiae prima, secunda, tertia 
dextrae; b.p.s., b.s.s., b.t.s branchiae prima, secunda, tertia sinistrae 


masse dieser Elemente ein. Die keratobranchialen Knorpel werden kiirzer 
und geschlangelt. Am vierten Keratobranchialknorpel flachen sich die Kiemen- 
bogen-Zahnchen zuerst ab und verschwinden dann ganzlich. 


Im nachsten Stadium (Abb. 10 C) ist die Reduktion der Keratobranchial- 


17 


141 
\ Y | ] \\\\\\\ 
== Z Wy, Uh wy / 


142 
A. P. BYSTROW 

knorpel noch grosser. Dabei sind der bedeutendsten Reduktion die letzten 
keratobranchialen Elemente unterworfen. Die Zahnchen am vierten und 
dritten Element sind verschwunden, am zweiten und ersten stumpf und flach 
geworden. Die proximalen Enden der Ceratohyalia werden etwas breiter. Die 
Hypohyalia verandern ihre Lage und sind mit ihren Enden nach vorn und 
lateralwarts gerichtet. 

Die weiteren Veranderungen des Zungenbein-Kiemenbogenapparats (Abb. 
10 1D) sind begleitet von einem volligen Verschwinden des Ceratobranchiale 
quartum, jeder Spuren der Kiemenbogenzanchen an den Knorpeln und einer 
starken Abflachung und Verbreiterung des Ceratohyale. Ausserdem er- 
scheinen in diesem Stadium der Metamorphose an den Seiten der Basibran- 
chiale accessorische Knorpelchen. Gleichzeitig stellt sich ein grosserer Kontakt 
zwischen dem Ceratobranchiale primum und dem Hypobranchiale primum 
her. In diesem Stadium bilden beide genannten Knorpel in mechanischer 
Hinsicht gewissermassen ein Ganzes, wenn auch die Grenze zwischen ihnen 
ganz deutlich zu sehen ist. 

Im nachsten Stadium (Abb. 10 E) verschwindet das Ceratobranchiale 
tertium ganz und reduziert sich stark das Ceratobranchiale secundum. Dabei 
wird keine Verkurzung des Ceratobranchiale primum beobachtet, sondern es 
verschmilzt noch volliger mit dem entsprechenden Hypobranchiale. 

Wenn die Metamorphose ihren Abschluss erreicht hat, weist der Zungen- 
bein-Kiemenbogenapparat folgende Formen auf (Abb. 10 F). Das Hypo- 
hyale abgeflacht, leicht geschlangelt und nach vorn gerichtet. Das Ceratohyale 
in der ersten Halfte stark erweitert und abgeflacht. Die neuentstandenen 
accessorischen Knorpel an beiden Seiten des Basibranchiale sind in lange 
Fortsatze verwandelt. Hypobranchiale primum und Ceratobranchiale primum 
vollig verwachsen und einen festen Knorpelbalken bildend. Zwischen diesem 
und dem erhalten gebliebenen Hypobranchiale secundum ist ein Kontakt 
hergestellt. Das zu Beginn der Metamorphose abgetrennte distale Ende des 
Basibranchiale ist verknochert (Os thyreoideum). 


Nach Abschluss der Metamorphose bestehen die Eigentumlichkeiten des 


Baues des Gefassystems beim Ambystoma, verglichen mit dem Gefassystem 


des Axolotls (Abb. 3) in folgendem (Abb. 11): 

Die Anastomosen zwischen dem ersten Arterienbogen und der Arteria 
carotis haben den sogenannten Glomus caroticum (g. c. — Abb. 11) gebildet, 
von dem nach vorn zu die Arteria carotis externa, nach hinten zu die Arteria 
carotis interna abgeht. 

Der zweite Arterienbogen, in ein sehr kraftiges Gefass verwandelt, hat 
den Aortenbogen gebildet. 

Der dritte Arterienbogen ist sehr dunn geworden. Zuweilen obliteriert er 


vollig. 
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Abb. 9. Blutgefassystem des Axolotls in der Metamorphose. a.p. 

c.e. = Arteria carotis externa; c.i. = Arteria carotis interna; d.B. 

d.c. = Ductus caroticus; d.C. = Ductus Cuvieri; m.j. = Arteria mandibulojugalis 

\rteria mandibularis medialis; pn — Arteria palatonasalis; qm = Arteria quadrato- 

mandibularis; v.c.l. = Vena capitis lateralis; v.j.e. = Vena jugularis externa; v.j.i. = 

Vena jugularis interna; v.l. = Vena lingualis; vm. = Vena mandibularis; v.p. = Vena 
pulmonalis. 


Der vierte Arterienbogen hat die gut entwickelte Arteria pulmonalis ge- 


bildet. 


Ductus caroticus und Ductus arteriosus Botalli haben sich in dunne Stamm- 
chen verwandelt. Letzterer ist in manchen Fallen ganzlich reduziert. 
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IV. 


Der Versuch, die Spuren der Arterien und Venen im Schadel des erwachs- 


enen Labyrinthodonten Benthosuchus zu finden, nachdem er alle Stadien 


der Metamorphose durchgemacht hat, bringen uns zu folgendem Ergebnis 


Am genau untersuchten Schadel des Benthosuchus Sushkini sind Kanale, 


Furchen und Offnungen zu sehen, durch die zweifellos Blutgefasse hindurch- 


zogen. 


Watson (1919) fand als Erster die Eintrittsoffnungen der Arteria carotis 
interna im Parasphenoideum bei Laccocephalus inspectus und Capitosaurus 
sp. Im Jahre 1932 hatte PFANNENSTIEL Gelegenheit, die Kanale der Arteria 


carotis interna in ihrem ganzen Verlauf im Parasphenoideum von Mastodon- 


zu beobachten, Spater (1935, 1936) wurden diese Kanale 
halbzerstorten 


saurus kappelensis 
von Steinkernen in den 


von SAVE-SODERBERGH in Form 
Parasphenoidea von Stoschiosaurus nielseni und Lyrocephalus euri vorge- 


funden. 

Bei Benthosuchus sushkini 
spezieller Praparierung die Kanale der Arteria carotis interna be 
Parasphenoideum zu erodffnen (Abb. 12). 


i 


(Bystrow und ErremMov) gelang es mittels 
‘1 mehreren 


Exemplaren des basalen Teils des 
Canalis caroticus nimmt im Schadel des Benthosuchus seinen Anfang 
der Naht, welche das Parasphenoideum mit dem Pterygo 


und verlauft in Paraspheno- 


Der 


der Knochensubstanz des 


Verknocherungszentrum. 


ideum 

ideum schrag in der Richtung zu seinem Hier 
wendet er in einem Winkel von 100° nach vorn und teilt sich bald in zwei 
Aste. Einer dieser Aste verlauft nach vorn zu, der andere etwas seitwarts. 
Der Ast der Arteria carotis interna, der an der medialen Abzweigung des 
Kanals verlief, war zur Versorgung des Gehirns bestimmt. In der lateralen 
\bzweigung lag Arteria ophthalmica, welche die Augenmuskeln vasku- 


larisierte (Abb. 12, 
Ein Vergleich des Verlaufs der Arteria carotis interna von Dvyinosaurus 
(Abb. 5) und Benthosuchus (Abb. 12, 13) gestattet es, starke Unterschiede 
festzustellen. Sie bestehen darin, dass die Arteria carotis interna beim Dvino- 
saurus langs der Furche verlauft, ehe sie in das Foramen caroticum eindringt. 
\usserdem liegt beim Dvinosaurus diese Offnung in unmittelbarer Nahe der 
Basis des Processus cultriformis. 
Beim Benthosuchus Eintrittsoffnung des Canalis caroticus be- 
deutend nach hinten geriickt und die Arteria carotis interna verlauft in det 
Knochensubstanz des Parasphenoideum. 
Somit unterschied sich Dvinosaurus, der Oberpermische rhachitomische 
Labyrinthodont, dem Verlauf seiner inneren Arteria carotis nach vom eben- 


falls rhachitomischen Labyrinthodonten Benthosuchus aus der Untertrias. 
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Abb. 10. Veranderungen im Hyobranchialapparat beim Axolotl im Verlauf der Meta- 

morphose. Bb = Basibranchiale; Cb.p., Cb.s., Cb.t., Cb.q. = Ceratobranchialia primum, 

secundum, tertium, quartum; Ch = Ceratohyale; Hb.p., Hb.s. = Hypobranchialia primum, 
secundum; Hh = Hypohyale; o.th.= Os thyreoideum. 


Dagegen ist in dieser Beziehung Dvinosaurus sehr ahnlich den Stego- 
cephalen aus dem Karbon, wie z. B. Pelion lyelli, Erpetosaurus radiatus 


(ROMER, 1930), Dendrerpeton acadianum, Platyrhinops mordax (STEEN, 
1930, 1934), Microbrachis pelicani, Potamochoston limnaios (STEEN, 1938). 
Diese Ahnlichkeit ist offenbar eine atavistische Eigentitimlichkeit des Dvino- 
saurus. 
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Noch vor ihrem Eintritt in den langen Kanal im Parasphenoideum gab 
die Arteria carotis interna des Bentosuchus zwei Aste ab. Einer dieser Aste 
war die sehr diinne Arteria stapedialis, die durch eine kleine Offnung in dem 
Stapes (Columella auris) hindurchlief. Der andere, grossere Ast, die Arteria 
quadratomandibularis (Abb. 12), schlangelte sich zuruck und verlief lateral 
langs dem hinteren Ast des Pterygoideum. Unweit vom Unterkiefergelenk 
teilt sie sich in zwei Aste: die Arteria mandibularis medialis und die Arteria 
mandibulojugalis (Abb. 12, 13). Der erste dieser Aste verlief langs dem 
medialen Rand des Unterkiefers (Abb. 12) ; der zweite bog von hinten her um 
den Schadelwinkel und drang in das Foramen paraquadratum ein (Abb. 7 B, 

15 B). 

Unmittelbar vor dem Eintritt in diese Offnung oder vielleicht in der Offnung 
selbst teilt sich die Arteria mandibulojugalis ihrerseits zumindest in zwei 
Aste. Der eine Ramus muscularis (Arteria masseterica) — war zur Ver- 
sorgung der Kaumuskeln bestimmt, die in der Fossa infratemporalis gelegen 

und lief durch das grosse Foramen paraquadratum (proprium) (Abb. 
7 B). Der andere Ast die Arteria mandibularis lateralis (Abb. 12) - 
drang in das Foramen paraquadratum accessorium (Abb. 7 B) ein und ver- 
lief langs dem Unterkiefer (Abb. 15 B). 

Da die Arteria carotis interna beim Benthosuchus in der Knochensubstanz 
selbst des Parasphenoideum gelegen war, nicht aber an dessen ventraler 
Flache, wie dies beim Dvinosaurus der Fall ist (Abb. 5), so erweist sich das 
andere hier verlaufende Gefass — die Arteria palatonasalis — als so nah den 
Knochen der Schadelbasis gelegen, dass sie auf ihr eine Spur in Form einer 
Furche hinterlasst. 

Diese Furche zieht beim Benthosuchus langs der Naht, die das Parasphe- 
noideum mit dem Pterygoideum vereinigt. 

Eine ebensolche Furche fur die Arteria palatonasalis ist von SAVE-SODER- 
BERGH beim Lyrocephalus euri und Aphaneramma sp. beschrieben worden. 

An einem der Schadel von Benthosuchus (Nr. 1 — 9 — 2243) ist das Ende 
des rechten Sulcus arteriae palatonasalis in zwei Furchen geteilt. Dies weist 
darauf hin, dass beim Benthosuchus zuweilen solche Varietaten beobachtet 
wurden, bei denen die Arteria palatonasalis bereits auf der Hohe des basalen 
Teils des Parasphenoideums Seitenaste abgab. 

Was die Venen betrifft, so kann im Schadel von Benthosuchus bloss die 


Lage der Vena capitis lateralis bestimmt werden. Diese Vene verlief zuerst 


medialer vom Epipterygoideum und den Lamina ascendens pterygoidei und 


drang dann in die Fenestra subtabularis ein, die beim Benthosuchus durch 
drei Knochen begrenzt ist: Tabulare, Dermosupraoccipitale und Exoccipitale 
(Abb. 13 

Die ubrigen Gefasse von Benthosuchus sind auf den Abb. 12, 13 bloss 


auf Grund eines Studiums des Gefassystems erwachsener Vertreter rezenter 
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Abb. 11. Blutgefassystem des Axolotls (Bezeichnungen siehe Abb. 9). 


Urodela wiederhergestellt. Fur die Wahrscheinlichkeit der Richtigkeit einer 
solchen Rekonstruktion sprechen folgende Betrachtungen. 

Wenn wir beim Dvinosaurus eine recht genaue Kopie der Gefasse der 
Larven lebender Urodela gefunden haben, so durfen wir beim Benthosuchus 
einen nicht minder genauen Abklatsch der Gefasse erwachsener Exemplare 


der gleichen rezenten Schwanzlurche voraussetzen. Wenn wir in Gedanken 


beim Dvinosaurus (Abb. 5, 6) alle jene Anderungen vornehmen wirden, die 
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im Verlauf der Metamorphose in den Gefassen der Urodela (Abb. 3, 9, 11) 
vor sich gehen, so konnten wir beim Benthosuchus kein anderes Bild des 
Aufbaues des Gefassystems erhalten als das auf Abb. 12, 13 gegebene. 

Es ist allerdings moglich, dass gewisse Gefassaste beim Benthosuchus 
nicht ganz so verliefen, wie dies bei uns abgebildet ist. Im Einzelnen, z. B., 
ist anzunehmen, dass die Arterie, welche die Gewebe des Unterkiefers ver- 
sorgt (Arteria quadratomandibularis), ihren Ursprung nicht von der Arteria 
carotis interna hatte, wie dies bei Ambystoma der Fall ist, sondern unmittel- 
bar von der Aorta, wie wir dies bei Salamandra maculosa, Triton taeniatus 
und einer Reihe lungenloser Schwanzlurche (Desmognathus fuscus, Eurycea 
bislineata, Gyrinophillus porphyriticus — Mc MULLEN, 1938) beobachten. 

Die Moglichkeit eines anderen Beginns der Arteria mandibulojugalis 
nimmt uns jedoch nicht das Recht ab zu behaupten, dass solche Aste dieser 
Arterie, wie die Rami musculares ftir die den Kiefer zusammenpressenden 
Muskeln (Arteria masseterica) und die Arteria mandibularis lateralis, durch 
das Foramen paraquadratum proprium und das Foramen paraquadratum 
accessorium (Abb. 7 B, 15 B) hindurch verliefen. 

Was die Frage uber die Zahl der Arterienbogen betrifft, die beim Bentho- 
suchus nach der Metamorphose erhalten geblieben sind, so ist zu vermuten, 
dass ihrer insgesamt doch vier waren, wie beim Salamander, nicht aber drei, 
wie beim Triton. Es ist vorauszusetzen, dass die vollige Reduktion des dritten 
Arterienbogens eine Spaterwerbung der Amphibien darstellt. Somit sind mehr 


Ursachen vorhanden, bei den primitiv organisierten Stegocephalen das Vor- 


handensein aller vier Arterienbogen vorauszusetzen; jedoch war der dritte 


dieser Arterienbogen zweifellos der dtnnste. 

Der gleiche, im Vergleich mit den rezenten Urodela, Urzustand der Laby- 
rinthodonten lasst vermuten, dass bei ihnen, wenn auch stark reduziert, 
wahrend des ganzen Lebens der Ductus caroticus und Ductus arteriosus 
Botalli erhalten bleibt, die bei einigen der lebenden Schwanzlurche nach der 


Metamorphose vollig verschwinden. 


SAVE-SGDERBERGH (1936) hat bei seinem Versuch einer Rekonstruktion 
der Arterien und Venen des Schadels von Lyrocephalus euri zur Grundlage 
die Anatomie des Frosches genommen (ECKER—WIEDERSHEIM—GAUPP, 
1896—1899—1904) und die hauptsachlichsten Gefasse der Anura in den 
Schadel des Labyrinthodonten versetzt. Dieser Versuch, das Gefassystem des 
Labyrinthodonten auf Grund der Morphologie der hochspezialisierten Anura 
wiederherzustellen, dirfte wohl kaum als gelungen betrachtet werden. 


In den Rekonstruktionen von SAVE-SODERBERGH beginnt die Arteria pala- 
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tonasalis (Arteria palatina) nicht vom Aortenbogen, wie bei den Urodela, 
sondern, wie bei den Anura, von der Arteria carotis interna. 

Bei den Anura beginnt die Arteria palatonasalis an der Arteria carotis 
interna unmittelbar vor deren Eintritt in den Gehirnschadelraum. Damit die 
Arteria palatonasalis Platz habe in der Furche, die langs der Naht zwischen 
Parasphenoideum und Pterygoideum verlauft, tbertrug SAvE-SODERBERGH 
die Stelle der Verastelung beider Arterien weit nach hinten. Infolgedessen 
lag der Beginn der Arteria palatonasalis in unmittelbarer Nahe des hier be- 
findlichen Aortenbogens. 

Wir sind der Meinung, dass dies genigend Veranlassung fiir die Voraus- 
setzung gibt, dass die Arteria palatonasalis beim Labyrinthodonten gerade 
ein Ast der Aorta und nicht der Arteria carotis interna war. 

Wir sind auch nicht einverstanden mit der Meinung von SAVE-SODERBERGH, 
dass die Arteria stapedialis (Arteria orbitalis) nach ihrem Durchtritt durch 
die Offnung im Stapes solche Aste habe, wie die Arteria maxillaris und 
Arteria mandibularis abgegeben, welche die recht weiten Raume des Schadels 
von Lyrocephalus versoregt. 

Die Offnung im Stapes von Benthosuchus ist zu klein und durch sie konnte 
bloss eine sehr dunne Arterie hindurchtreten. Die Arteria stapedialis konnte 
ihrem Durchmesser nach den Ober- und Unterkiefer des Benthosuchus nicht 
versorgen. Das gleiche gilt von Lyrocephalus euri. 

SAVE-SODERBERGH war das Vorhandensein des Foramen paraquadratum 
(== Foramen quadrati) bekannt. Diese Offnung hatte er beim Lyrocephalus 
Kochi gefunden (,,Foramen between the quadratojugal and the quadrate“ 
SAVE-SODERBERGH, 1935). Jedoch leitet er bei seiner Rekonstruktion der 


Nerven, Arterien und Venen (1936) nichts durch diese Offnung. Wir diirfen 


vermuten, dass gerade durch das Foramen paraquadratum (proprium et 


accessorium) solche Arterien verliefen, wie die Arteria masseterica und die 
Arteria mandibularis lateralis. 

In seiner Rekonstruktion der Venen nahm SAvVE-SODERBERGH zur Grund- 
lage die Anatomie der Rana, ohne in Betracht zu ziehen, dass die Anura eine so 
hochspezialisierte Form der Amphibien darstellen, dass sie in morphologischer 
Hinsicht zweifellos unvergleichlich weiter stehen von den Stegocephalen, als 
die rezenten Urodela. 

Keineswegs als richtig zu betrachten ist der Hinweis SAVE-SODERBERGHS 
darauf, dass ,,the internal jugular vein left the skull in the space between 
the quadrate ramus of the entopterygoid and the lateral surface of the 
exoccipital’*. Diese Vene verlief zweifellos medialer, d. h. durch die Offnung, 
die begrenzt ist durch die Tabulare, Dermosupraoccipitale und Exoccipitale 
(Fenestra subtabularis — Bystrow und EFREMOy). 

Gegen die Zulassigkeit einer Ubertragung des Gefassystems des Frosches 


in den Schadel des Labyrinthodonts sprechen unzweifelhaft auch die Unter- 
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= Arteria cutanea magna ; 


\bb. 14. Blutgefassystem des Frosches (Rana temporaria). a.c.m. 
a.p. Arteria pulmonalis; a.s. = Arteria subclavia; c.e. Arteria carotis externa; c.i. = 
Arteria carotis interna; c.p. = Cornu principale; g.c. = Glomus caroticum; ml = Arteria 
mandibularis lateralis; mm Arteria mandibularis medialis; v.b. = Vena brachialis; 
= Vena cutanea magna; V.j.e. Vena jugularis externa; v.j.i. = Vena jugularis 


v. ¢.m. 
v.p. = Vena pulmonalis; v.s. 


interna ; 
schiede im Bau des Zungenbeinapparats bei den Vertretern dieser Unter- 


klassen der Amphibien. 
Bei den Froschen und Kroten ist der eigentumlich aufgebaute Zungen- 


beinapparat mit seinem langen Cornu principale (Abb. 14), der dem Kerato- 


hyalknorpel der Urodela entspricht, an die Ohrkapsel befestigt. 
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BLUTGEFASSYSTEM DER LABYRINTHODONTEN 


Abb. 15. Unterkiefergelenk von Dvinosaurus (A) und Benthosuchus (B). An = Angulare; 

Ch = Ceratohyale; l.hm = Ligamentum hyomandibulare; l.qh = Ligamentum quadrato- 

hyale; mj = Arteria mandibulojugalis; ml = Arteria mandibularis lateralis; Qj = Quad- 

ratojugale; Qu = Quadratum; s = Stapes; Sa = Supraangulare; Sq = Squamosum; 
T = Tabulare; t.st = Tuberculum supratrochleare. 


Bei den erwachsenen Labyrinthodonten war der knorpelige Zungenbein- 


apparat zweifellos dem gleichen Apparat beim Frosch nicht ahnlich. In dieser 


Hinsicht unterscheiden sich die Labyrinthodonten wahrscheinlich kaum von 


den lebenden Schwanzlurchen. 

Als Beweis konnen folgende Einzelheiten des Baues vom Schadel von 
Dvinosaurus und Benthosuchus dienen: 

Beim Dvinosaurus sind am versteinerten distalen Ende des Ceratohyale die 
Spuren einer Befestigung des Bandapparats in Form von Rauheiten und Er- 
hohungen erhalten geblieben (Bystrow, 1938). Ebensolche Hutgel und 
Kamme, entstanden durch die befestigung der Bander, weist er auch im 
Gebiet des Unterkiefers auf. Hier kann man zwischen dem Ceratohyale und 
dem Seitenwinkel des Schadels mit Sicherheit das Vorhandensein zweier 
Bander voraussetzen. Das eine dieser Bander, das Ligamentum quadratohyale, 
verband das Tuberculum supratrochleare am Quadratum mit einem kleinen 
Hugel am Ceratohyale; das andere — Ligamentum hyomandibulare — begann 


an einem kleinen scharfen Kamm am Processus retroarticularis des Unter- 


153 
fi 
SAW 9---S. 
\ \ \ \ 
| Qu. Ugh. thm. Gh. Ou 
HAAN | NIN mj. 
~-----------/AN.-- 
Som. 
29 


A. P. BYSTROW 


kiefers und war an den oberen-vorderen Winkel des Ceratohyale befestigt 
(Abb. 15 A). Es bestand somit keinerlei Unterschied zwischen der Band- 
verbindung des Hyobranchialapparats und dem Schadel von Dvinosaurus und 
der gleichen Verbindung bei den Larven rezenter Urodela (Abb. 4 B). 

Wenn die Larven der Labyrinthodonten inbetreff des Baues dieses Gebiets 
den Dvinosaurus ahnlich waren, so ist zu vermuten, dass auch die erwachs- 
enen Labyrinthodonten in dieser Hinsicht Ahnlichkeit mit den erwachsenen 
Vertretern der Urodela aufwiesen. Auf die Richtigkeit dieser Voraussetzung 
weisen auch gewisse Einzelheiten des Baues des Kiefergelenkgebiets beim 
Benthosuchus hin. 

An der Hinterflache des Quadratums bei Benthosuchus liegt das Tuberculum 
supratrochleare, das viel starker entwickelt ist, als beim Dvinosaurus (Abb. 
1 B). Dieser Hugel konnte nichts anderes sein, alls die Befestigungsstelle des 
Ligamentum quadratohyale. Am _ hinteren Winkel des Unterkiefers von 
Benthosuchus ist ein hoher Kamm mit abgerundeter Kuppe zu sehen, der 
zweifellos als Befestigungsstelle des zweiten Bandes, des Ligamentum hyo- 
mandibulare, diente (Abb. 15 B). 

Alles dies weist darauf hin, dass das Ende des Keratohyalknorpels beim 


Benthosuchus in unmittelbarer Nahe des Unterkiefergelenks, wie bei den 


lela lag, und nicht, wie bei den Anura, in Form des langen Cornu prin- 
] 


an die Ohrkapsel befestigt war. Somit war unzweifelhaft der nicht 
erhaltene knorpelige Hyoidapparat des Labyrinthodonten bedeutend ahnlicher 
dem gleichen Apparat der rezenten Urodela und unterschied sich grundlich 
vom Zungenbeinapparat der Anura. Dies aber berechtigt uns zur Voraus- 
setzung, dass das Gefassystem der Labyrinthodontenschadel dem entsprech- 


enden System der Urodela, bedeutend ahnlicher ist als demjenigen der Anura. 
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beiden Gruppen sich auch in der Morphogenese voneinander unterscheiden. 
SPEMANN und seine Schuler haben unter anderem verschiedene Untersuchungen 
uber die Eigenschaften des Organisationszentrums angestellt. Lange Zeit war 
Tri einzige Untersuchungsobjekt fir Fruhmorphogenese. Aber in der 
letzten Zeit sind auch die Anuren in den Kreis der experimentellen Arbeit 
1ufgenommen worden, wie es auch in unserer Arbeit der Fall ist. Jetzt haben 
wir die Moglichkeit, die Ergebnisse der Arbeit an Anuren mit denen am 
Triton zu vergleichen. 

Die erste Aufgabe war zu zeigen, dass bei beiden Gruppen die gleichen 
Prozesse der Bildung der Achsenorgane existieren. 

GEINITZ (1925) war der erste, der im Anurenkeime das Vorhandensein 
eines Organisationszentrums konstatierte. Indem er in das Blastocoel der Tri- 
tongastrula Stucke der oberen Urmundlippe einsteckte, konnte er feststellen, 
dass diese Stucke die Fahigkeit zur Induktion der Achsenorgane besitzen. 
Gleichzeitig mit dem Beweis fur die Induktionsfahigkeit der oberen Urmund- 
lippe des Anurenkeimes zeigte er, dass keine Artspezifitat des Organisators 
besteht, dass jedenfalls der Organisator einer Gruppe Induktionen im Keime 
der anderen Gruppe hervorrufen kann. 

Die SPEMANNschen Experimente, die das Vorhandensein des Organisations- 
zentrums bewiesen haben, wurden von SCHOTTE zum ersten Male bei Anuren 
homoplastisch ausgefuhrt. Dabei hat er nicht nur Einsteckungsversuche, son- 
dern auch Austauschexperimente von Stucken der prasumptiven Epidermis 
und der prasumptiven Medullarplatte im Fruhgastrulastadium und Implanta- 
tionen von Stticken des Organisatorgebietes gemacht. Die Ergebnisse dieser 
Versuche fuhrten zu der grundlegenden Schlussfolgerung, dass: ,— die Anu- 

a als ein dem Urodelenkeim sehr verwandtes System von labildeter- 
Organanlagen aufzufassen“ ist (1930, S. 664). 


In seiner zweiten Mitteilung spricht SCHOTTE von ,,— einer uberraschenden 


g 


Ubereinstimmung in den Ergebnissen dieser Experimente” bei beiden Gruppen 
(1930, S 203). 
Damit ist die erste Et: < ~ Untersuchung der Morphogenese der Fruh- 
entwicklungsstadien, bei der gezeigt wird, dass beide Gruppen dasselbe System 

der fruhen Morphogenese haben, zuruckgelegt. 
Die Keime der Urodelen und der Anuren sind in gewissen gleichen Stadien 
determiniert, und bei beiden Gruppen gibt es ein Gebiet, das die Fahig- 

keit zur Induktion von Achsenorganen besitzt. 
Ks ergibt sich nun die Frage, ob die Eigenschaften dieses Gebietes bei 
Urodelen und Anuren bis in Einzelheiten die gleichen sind oder ob das 
isationszentrum beider Gruppen bei in den Grundzugen gleichen Eigen- 
schaften, Merkmale hat, die fur jede Gruppe spezifisch sind. Diese Moglich- 
keit schien mir wahrscheinlich, denn wenn die Ahnlichkeit der Systeme der 


Frihmorphogenese auf gemeinsamen Ursprung der beiden Gruppen schliessen 
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lasst, so mussten die Unterschiede in den Eigenschaften des Organisations- 
zentrums von der Verschiedenartigkeit der phylogenetischen Entwicklung ab- 
hangen, welche, wie bekannt, bei beiden Gruppen sehr gross ist. Schon bei 
meinen Schnurungsversuchen an Anurenkeimen konnte ich feststellen, dass 
in den Resultaten eine Reihe von Unterschieden im Vergleich mit den SpE- 
MANNschen Angaben fur Triton bestehen. Um diese Frage zu klaren, war es 
notwendig, Transplantationsversuche anzustellen. 

Man musste zur Untersuchung des Organisationszentrums ein neues Ex- 
periment ausarbeiten. Dies bestand in der Implantation von Stticken des 
Organisatorgebietes, die in einem bestimmten Winkel zur Symmetrieebene 
ausgeschnitten wurden. Nach der Bearbeitung der gewonnenen Resultate er- 
wies sich meine ursprungliche Voraussetzung, dass das Organisationszentrum 
des Anurenkeimes in einer Reihe von Merkmalen sich von dem des Triton- 
keimes unterscheidet, als richtig. 

Erstens ist der Umfang des Organisationszentrums bei Anuren bedeutend 


kleiner als bei Triton. Zweitens verandert sich bei Anuren die Induktions- 


fahigkeit von der Symmetrieebene abwarts stark, was nach den Angaben von 


3AUTZMANN (1926) bei Triton nicht der Fall ist. Drittens konnte ich fest- 
stellen, dass bei Anurenkeimen die Geviete der neuralen und der mesodermalen 
Induktionen nur zum Teil zusammenfallen. 

Man kann somit sagen, dass die Unterschiede in der Induktionsfahigkeit 
des Organisationszentrums bei beiden Gruppen sich mit den allgemeinen phylo- 
genetischen Unterschieden dieser in Zusammenhang bringen lassen, wobei die 
eine Gruppe sich als die primitivere (Urodelen) und die andere sich als die 
mehr spezialisierte erweist (Anuren). 

Die Beschreibung der angestellten Versuche und die Bespreciung der Er 


gebnisse sind der Gegenstand dieser Arbeit. 


2. MATERIAL UND METHODE. 


\ls Untersuchungsmaterial wurden Fruthstadien der Gastrula von Anuren, der Knob- 
lauchkrote, der gelbbauchigen Unke, des Moor- und Wasserfrosches und der Wechsel- 
krote verwendet. 

Die Moglichkeit, Material von diesen Arten zu bekommen, ist sehr verschieden. Das 
vorzugliche Material der Knoblauchkrote ist leider nur in einer sehr kurzer. Zeitspanne 
zuganglich und zwar von Ende April bis hochstens zum 20. Mai. Die Knoblauchkroten 
laichen fast alle gleichzeitig und so kann man in der Experimentierperiode faktisch nur 
zwei- bis dreimal Laich haben. Ebenso vortibergehend ist das Material der Wechselkrote 
und der Erdkrote. Daher ist das hauptsachliche Material Frosche und Unken. 

In der experimentellen Periode des Jahres 1934 gelang es dank des Eingreifens in den 
naturlichen Vermehrungszyklus, Eier von Rana arvalis und Rana temporaria, bis mehr 
als einen Monat nach der gewohnlichen Laichperiode zu erhalten. Im Fruhling wurden 
die zum Wasser gehenden Frosche gefangen, und Mannchen und Weibchen getrennt in 


Tongetasse, die in den Ejiskeller in die Dunkelheit gestellt wurden, gesetzt. 
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Gefasse, in die die Frosche gesetzt werden, mussen moglichst umfangreich sein 


besten passend erwiesen sich grosse Blumentopfe, die, um Beschadigungen der 


zu vermeiden, mit feuchtem Moos gefutllt wurden. Das Moos trennt die Frosche 
r, was fur die mit Eiern gefullten Weibchen von besonderer Wichtigkeit ist. 
man Mannchen und Weibchen, bei denen die Paarung bereits stattge- 

diese Weise nicht nur Weibchen bekommt, die noch nicht aus- 
auch Mannchen, die genugend Sperma haben. Die Trennung der 
hat hauptsachlich den Zweck, Mannchen guter Qualitat zu 
ausgelaichten Weibchen, die einzeln gefangen werden, leicht an 


rkennen sind. Danach werden die voneinander getrennten Weibchen 


notigen Zeit zu 1 bis 2 Paar in das Aquarium zusammengesetzt, und 


‘+h Ablauf ein Tages abgelegten und befruchteten Laich er 
durchgefuhrt, di ei Kana arvalis 
1en Monat 


ine kunstliche Befruc 
mporaria leicht gelingt. Dadurch ist es moglich, 

Zeit hinaus experimentelles Material zu bekommen. 

Wasserfroscl ann lich im Laufe von etwa zwei 

erhalten. Zuweilen -erossert sich 

der Experimentalperiode 1934 zwei 

Monat, voneinander getrennt 


ersten Laich des Wasser- 


den Fruhstadien operieren 

eingetretene kalte hielt das Laichen auf, das erst nach 
begann. Den er 1 Laich nach der Unterbrechung hatte ich am 
h operieren. Die letzte Serie 

len ausserordentlichen Bedingungen des 


Wasserfrosches fast um zwei Monate 


ununterbrochen 


ich das vorzuglicl Unke in die experimentelle 
Dasselbe ist sowohl wege ‘iner Qualitat als auch wegen der 
bedeutend langer \nuren ununter- 


wahrend 
Laichperiode dauerte langer als zwei 


pachipus nahekommen. Als 


Institut mit Bombinator pachypus arbeitete, 


die Ve 


esperiode dauerte 

Ferner haben seine Verwendbarkeit fur vitale 
il 111C, it eTAaATION ulidd nterscnerauneg acs 
Beobachtu 1 un -aphi fur Operation und d Unterscl | Zellen 


Material des Wirts bestimmen, hervorragende Bedeutung 
les fruhen Keimmaterials naher eingehen, 
Triton zutage treten. Die Technik der Transplan- 


r bei Triton oder Axolotl Das er- 


schwieriger bei 
1} 


hl der Eihullen als auch des Ejies selbst 


SOWO! 


hangen in erster Linie von den Eihullen ab 


gkeiten der Operationstechnik hz 
geschieht die Befreiung von den tertiaren Hullen durch den Akt der 
Entkapselung Eikap wird an einem ihrer Enden mit einer 
‘hstochen und fest gefasst. Daneben genmesserchen hinein 

zerschnitten 
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rosches schon am 6 _* 
konnte. Die Ende Mai es 
einem Monat wieder 
18. Juni und ich kon 
war vom 29. Juni. Au 
Jahres 1934, Anfang und Ende des Laichens dc 

meinander getrennt und ich hatte in dieser Zeit fast einen Monat 
\Laterial 

Im Jahre 1934 kon 

Moglichkeit, im Laufe ¢ 

wrochen daran arbeiten zu konnen, vorzuglicl 

Den ersten Laich hatte ich am 2 Mai, den le 

lieser Zeit wurde mir dieser taglich zugestellt. Due 
\onate, sodass die Arbeitsbedingungen denen bei Bombinatur i 

chim Jahre 1931 am Freiburger Zoologischen [7 as 

atte ich die ersten Eiablagen am 5. Mai und die letzten am 29. Juli, d. h, i! 
materials des Implantats vom 

Hier muss man auf die Eig 
die besonders bei einem Vergle 
klart sich aus den aften, 
Die Scl wie 
Bei Tritoner 
sogenannten 
Pinzettenspitz 
eestochen un 
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Durch die so entstandene Offnung wird das Ei herausgepresst. Somit erfolgt bei Tritonen 
die Befreiung von den tertiaren Hullen durch einen schragen Schnitt in die ovale Ei- 
hulle. In ihren Wandungen sind sowohl die tertiaren Hutllen als auch das Chorion 
enthalten. 


Bei den Anuren beginnt die Entfernung der Eihtllen mit einer mtthsamen Reinigung 


ler Oberflache des Chorions von der Eiweisshtlle. Die verschiedenen Anuren lassen 


( 
in sehr verschiedenem Masse eine vollstandige Reinigung von der Eiweisshulle zu. Relatiy 
leicht gelingt sie bei Kroten und Knoblauchkroten, schwieriger, jedoch auch vollkom 
men gentigend bei den Wasserfroschen und Unken, sehr schwer bei Rana arvalis und 
besonders bei Rana temporaria. Bei den letztgenannten Arten sind die inneren Gal- 


lertschichten so dicht, dass es sehr schwer ie von der Oberflache des Chorions 


abzunehmen. Lasst man sie aber an Ort und Stelle, so behindern sie die nachste Opera- 


tion, die Entfernung des Chorions. 

Zur Entfernung der Ejiweisshulle wird das Ei auf den linken Handrucken tbertragen 
und mit der in der rechten Hand befindlichen Pinzette werden die Gallerstiicke von 
allen Seiten des Eies abgerissen, bis alle makroskopisch bemerkbaren Stticke entfernt 
sind. Danach muss man an die Entfernung der makroskopisch nicht bemerkbaren Reste 
der gallerartigen Hille gehen. Zu diesem Zweck wird das Ei auf den trockenen linken 
Handrucken .gelegt und mit dem Arm der in der rechten Hand befindlichen Pinzette 
langsam und vorsichtig auf der Haut hin und hergezogen. Die Gallerstucke stossen an 
die Unebenheiten der Hautoberflache an, bleiben an denselben hangen und werden von 
der Oberflache des Chorions entfernt. 

Der linke Handrucken muss trocken sein, d: » Gallerstticke leichter an die Haut 
falten, Harchen und Runzeln anstossen. Dabei muss die Prozedur jedoch schnell aus 
gvefuhrt werden, da keinerlei Austrocknung des Eies zugelassen werden darf, es 
wurde eingehen. Auch muss das Umwenden des Eies auf der Haut mit ausserordentlicher 
Vorsicht geschehen, da bereits bei einer leichten Beschadigung des Eies sich unter der 
Oberflache desselben die Dotterkornchen zeigen. Dies heisst, dass das Ektoderm eine Ver 
letzung erlitten hat und der Keim geringere Aussichten hat, die Operation zu ubersteher 

Nach der Reinigung von dem Gallert wird das Ei in die Operationsschale ubertragen, 
wo von demselben das Chorion und die Dotterhulle entfernt werden mitissen. a die 
Operation nach Moglichkeit steril ausgefuhrt werden muss, so werden die Ejier in den 
Eiweisshullen in 70 %igem Alkohol durchgewaschen. Die Pinzetten werden gleichfalls 
sterilisiert, und auch die Handoberflache, auf die das Ei zur Entfernung des Gallerts 
gebracht wird, muss mit 95 Yigem Alkohol sterilisiert werden. 

Die Schwierigkeiten der Entfernung des Chorions werden bei einem Vergleich det 
Eihullen von Anuren mit denen von Tritonen leichter verstandlich sein. Die Wand der 
Eikapsel bei Triton besteht aus mehreren Schichten tertiarer Ejihullen, an die sich 
von innen das Chorion anschliesst. 

Beim Triton ist das Chorion also imlich von der Dotterhulle getrennt. Die letztere 
bekleidet unmittelbar das Ei, wahrend dx orio! ie innere Bekleidung der Kapsel 


horion und der Dotterhille ist mit einer Flussigkeit 


bildet. Der Raum zwischen dem ( 
gefullt. Ich nenne diesen Raum immer ,,subchoriale Hohle*(-Raum). Bei Anuren ent 
steht der subchoriale Raum nach Beendigung der Gastrulation. Im Stadium der Neurula 
schwimmt der Keim bereits in einer umfangreichen subchorialen Hohle. In den 
Gastrulationsstadien, die in der vorliegenden Arbeit die Operationsstadien sind, fehlt 
die subchoriale Hohle. Die Struktur der Eihtllen des Frosches ist aus verschiedenen 
Experimenten zu ersehen. Das Ei ist von zwei unmittelbar anliegenden Hullen, der 
diinnen Dotterhtlle und dem dicken elastischen Chorion, bekleidet. Uber dem Chorion 


ist das Ei von vielen Schichten der Eiweisshulle umgeben. 
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Man kann hieraus schon sehen, dass die Technik der Entfernung des Chorions bet 
\nuren eine ganz andere sein muss als bei Tritonen. Das Chorion kann nur gleichzeitig mit 
der Dotterhtlle entfernt werden. Wahrend beim Triton die dtinne Dotterhtlle mit ein- 
fachen, feingeschliffenen Prapariernadeln entfernt werden kann, ist dies bei den Anuren 

it den feinsten Uhrmacher-Pinzetten schwer auszufuhren. Das grobe elastische 
Chorion, das direkt an der Dotterhtlle und durch diese an der Oberflache des Eies anliegt, 
Beschadigung der Gewebe der Gastrula entfernt werden. Das gelingt bei den 
verschiedenem Schwierigkeitsgrad, wobei die Arten bei denen 

am schwersten zu entfernen ist, auch das am schwersten entfernbare 


rion besitzen und umgekehrt. Am leichtesten ist das Chorion bei den Kroten, und 


etwas schwerer bei der Knoblauchkrote, zu entfernen. Hier ist das Chorion am dunnsten. 


ich dadurch erklaren, dass das Ei der Kroten und Knoblauch- 
Oberflache hin verdickten Schichten der Eiweisshtlle einen genugend 
eine Beschadigung besitzen. Diese Schichten umkleiden die ganze 
vollstandig und verleihen dem Laich der Kroten das charakteristische 
Perlenschnuren 

Chorion bei Rana esculenta und Unke und noch viel schwerer 

erauen Frosche zu entfernen 
\bnehmens des Chorions wird bei den Anuren auf folgende Weise 
Spitze einer in der rechten Hand befindlichen Uhrmacherpiuzette 
lie oberen Schichten des Eies gemacht und zwar moglichst klein, 
Pinzette, nachdem sie das Chorion und die 
*h das Ektoderm “ch t und in das Blastozol 
Hand, fasst man das Chorion und 
allmahlich tiefer werdender 
horion sowei rrissen, dz ich venugend grosse Offnung bildet, 
r leichten Verletzbarkeit der 
peration der Abnahme horions auf Seide aus- 

mn ScHOTTE (1930) vorgeschlagen wurde 

folgendermassen aus: Sie hz inen Durchmesser von 6 cm, 
hren Boden wird ein Glasring geleg \uf den oberen, 
genen Rand des Glasringes wir r Verhutung von Be- 
Ay 


des Keimes, stramm gespannte Seide gebunden die Seide wird 


der 1 operierten Keim vor dem Herabfallen uber den 


dessen ringformige 

sterilisiert. Vor der 

hierher wird zwecks 

gebracht, das hier h der Operation unterworfen 

Sterilisation in 7 cigem Alkohol und die nach- 

sterilem eitungswasser geschieht in I Schalen, 

bwaschen der ganzen Ober- 

den Glasboden geleg “1 der nuren irbt leicht an 

unelastische Ei der nuren auf einer ziemlich 
angedrickt wird 

den Hullen be 

der Operation bequemste Lage gegeben werden 

Unterschied von 1 Tritonei hervorheben 


verandert werden. Ihre 
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Gewebe kann man, nach einem Ausspruch von SpEMANN, kneten wie Brotteig. Mit 
lockeren, an Ejidotter reichen Geweben der Anurengastrula kann man das nicht machen 
Die Gastrula der Anuren muss nach der Befreiung von den Hiillen sofort so 
werden, dass die Transplantationsstelle sich in der fiir die Operation bequemsten Lage 
befindet. 

Die Operationen wurden mit Glasnadeln und Haarschlingen ausgeftihrt. Das Trans 
plantat wurde im Laufe von 15—30 Minuten mit einer Glasbritcke festgehalten 
Experimentierperiode 1934 fand ich es in einer Reihe von Fallen moéglich, von det 
legung einer Brticke abzusehen oder dieselbe durch ein leichtes Andriicken mit einer 
anderen, nicht operierten Gastrula, zu ersetzen. 

Von besonderer Bedeutung fiir die Protokollierung ist das Abzeichnen des Stadiums 
der Medullarplatte, in dem schon auf dem lebenden Keim das Verhaltnis zwischen den 
Organisator und den induzierten Geweben sichtbar ist. Auch muss festgestellt werden, 
wie die Gastrulation des Implantats verlauft und in welchem Masse das induzierte Ner 
vensystem aus den Geweben des Spenders und aus denen des Wirtes aufgebaut ist, soweit 
man dieses an dem lebenden Keime erkennen kann. 

Wesentliche Bedeutung haben die Eigenschaften des Materials, die seine Verwend- 
barkeit ftir vitale Beobachtungen und fur die Untersuchung der Schnitte bestimmen. Die 
schwach pigmentierten Eier von Rana esculenta und Bombinator igneus lassen sicl 
unvergleichlich besser photographieren als die stark pigmentierten Eier von Rana arvalis 
und Rana temporaria. 

Da in einer Reihe von Serien die Operationen heteroplastisch ausgefthrt wurden, so 
war es notwendig diese Kombinationen so auszufuhren, dass das Material des Implantats 
von dem des Wirts nicht nur in lebendem Zustand, sondern auch nach der 
skopischen Bearbeitung in den Schnitten zu unterscheiden war. Am giinstigsten war es, 
wenn das Implantat von Rana arvalis und der Wirt ein Keim von Rana esculenta war 

Leider beginnt B. igneus so spat mit der Ejiablage, dass es zu der Zeit 
Hilfe von Massnahmen zur ktinstlichen Verlangerung der Ejiablage nicht 
von R. arvalis und temporaria, zu bekommen. Daher konnte ich nur bei der 
zeichneten Kombination heteroplastisch operieren. Die stark pigmentirten Gewebe 
Kroten heben sich gleichfalls vorziiglich von dem schwach pigmentierten Keimer 
von R. esculenta ab, ungefahr wie eine Kohle von einer braunlich-griinen Unterlage 

Erwachsene Kroten kann man nicht einer dauernden Abkuhlung aussetzen und 
gelang mir nicht, eine genugende Menge Serien von heteroplastischen Operationen, 

B. viridis und B. vulgaris, zu machen 

Die mikroskopischen Unterschiede zwischen den Geweben von R. esculenta 
arvalis sind noch bis zum Stadium der spaten Schwanzknospe so gross, dass man die 
Grenze zwischen den Geweben des Wirts und den Geweben des Implantats haarscharf 
erkennen kann. Abb. 4b, c, d 

In den spateren Stadien, in denen die Unterschiede der Pigmentierung auf den Schni 
ten nicht mehr so scharf sind, konnten die zytologischen Unterschiede in der Grosse d 
Zellen, dem Masse und der Struktur ihrer Kerne, eine gewisse Hilfe bieten. Diese zyt 
logischen Indexe sind jedoch noch nicht so weit ausgearbeitet, dass sie sich 


Gebrauch im Laboratorium eignen 


Im Fruhling-Sommer 1937 gelang es mir die heteroplastische Versuche in 


der Kombination Wirt-Bombinator igneus, Spender-Rana temporaria auszu 


fuhren und sogar auf fruheren, als die in dieser Arbeit beschriebenen Stadien : 
von Spatblastulastadium des Wirtskeimes an. Es sind dabei neue Experimenten 


Serien aufgestellt worden. 


/ 
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neuen Materials kommt erst nach vollkommener 


experimentellen Materials. 
Materials ich meistens Helly und zuweilen Michaelis 
farbung Keims wurde mit Borax-Karmin und die Nach 


re oder Pikroblauschwarz, ausgefuhrt. Die Schnitte 


BESCHREIBUNG EXPERIMENTE. 


mente wurden teils homoplastisch, teils heteroplastisch ausge 
 heteroplastischen Experimenten dienten als Spender die pi; 
Moor- und Grasfrosche (R. arvalis und R. temporaria) al 
von R. esculenta. Durch heteroplastische 


Transplantation werden 
-xperimente exakter, da sie den Anteil der Gewebe des Wirts und des 


rs deutlich veranschaulichen. Erschwerend ist dabei, dass zu gleicher 
der zwei Anurenarten vorhanden sein mussen. Das ge- 
t, wenn man auf Grund der unten beschriebenen Massnahmen die Spender- 


mer vorratig Nat. 


BAUTZMANN (1920) zur 


Untersuchung des 


Organisationszentrums, um eine Induktion hervorzurufen, die einfachste 


er steckte Implantatstucke in das Blastozol. Die Stucke gelangten unter 
i Induktion hervor. Diese Methode erweist sich bei Arbeiten 


Kontaktinduktionen werden | \nuren in so unzuver 


nd sind dabei so gering, dass es kaum moglich ist, den 
eegebenen Zone festzustellen. Indessen ist das letztere 
beschriebenen Untersuchungen. Meine Aufgabe war es, fest 
Gebiete des Organisationszentrums verschiedene In 
aber hiertiber urteilen zu konnen ist es notwendig, maximale 
Kopforgane, zu erzielen 

iner anderen Technik zuwenden und zwar der Implantation 
des anderen Keimes lie Operation gut aus- 
durchmacht, so entwickeln sich 
uktur dieser Anlagen gibt Auf 


Gebietes des Organisations 
lie Vollstandigkeit der Induk 
benutzen | das vordere Ende 
des primaren sonst infolge des 
fahigkeite aussern konnen. Bei 


interen 


notwendig 


und zwar zur Unter 
lete den Zweck, 
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Be len Arbeiten an Tritonen wendete 
Umfanges des 
das Ektoder1 un 
an Anuren als unwirksar | 
assigel VV ervorgeeru 
maximaien Indul 10nserret 
Grundbedingung fur di 
zustellen, ob nebeneinande 
duktiot1 sfal okeit abe [ 
Induktionen, besonders det 
anel SST all Sif 
es Oreganisators 1 las I 
eefuhrt ist und das Stuck 
vollkommen ausgebildete, 
schluss uber die Induktionsfahigkei 
1 
zentrums. SPEMANN wies darautf hin, j 
tion urteilen zu konnen, solche Falle f 
sekundaren Keimes auf dem Nivau 
flusses des Wirtssystems die Indukt 
\nuren entwickelten sich bei der Induktien die Gehorblaschen auch im him Korpet i 
teil des Keimes } 
Fur die vorliegende Arbeit war es mmm, moglichst genaue Experimente zut 
Untersuchung der Induktionsfahigkeit der einzelnen Gebiete des Organisationszentrums 
der Anurengastrula zu wabhlet 
SPEMANN benutzte die Methode der Implantation der dorsalen Urmundlippe zur Er 
zielune des maximalen Induktionseffektes zu einem andern Zweck, 
suchung des Kopf- und Rumpforganisators (1931). Meine Arbeit 
Pe 
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den maximalen Induktionseffekt verschiedener Bezirke des Organisationsfeldes, die in 
der Richtung von rechts nach links lateral der Symmetrieebene herausgeschnitten werden, 
zu untersuchen. 

Zu diesem Zweck musste zuerst festgestellt werden, in welchem Stadium sich solche 
Operationen am besten ausfuhren lassen. Hier missen vor allem die besonderen Bedingungen 
der Transplantationstechnik bei Anuren beriicksichtigt werden. Bei Tritonen 
Transplantation sehr leicht und man kann, wie SPEMANN (1921, S. 392) sagt, ein 
der oberen Urmundlippe mit derselben Haarschlinge implantieren, mit der dasselbe | 
genommen wurde. Bei den Anuren ist das nicht nur unmoglich, sondern man muss 
besondere Massnahmen treffen, um die Implantation médglichst zu beschleunigen, damit 
der Induktionseffekt besser gewahrleistet ist. Zu diesem Zwecke wurden Stiicke der 
dorsalen Urmundlippe so herausgeschnitten, dass der bereits eingestiilpte Teil des Urdarm 
daches erhalten bleibt. Zahlreiche Versuche zeigten, dass nur unter diesen Bedingungen 
die Implantation gentigend vollstandig gelingt und hierdurch die Induktionswirkung 


sichergestellt ist. 


Die Operation wurde im Stadium des sichelf6rmigen Urmunds, wenn die 
Anlage des Urdarmdaches die Form eines Dreiecks hat, unternommen. Als 
Wirt dienten Keime in etwas spateren Entwicklungsstadien, im Stadium 
des hufeisenformigen Blastopors, um den Keim des Wirts vor St6rungen 
des Gastrulationsprozesses zu schutzen. Wie bereits erwahnt, ist die von den 
Hullen befreite Gastrula der Anuren verhaltnismassig wenig elastisch und 
deformiert sich leicht. Besonders stark ist diese Neigung zur Deformation 
bei Bufo vulgaris und R. temporaria, bei denen die von den Hillen befreite 
Gastrula an die Form eines runden Brotlaibes erinnert. Aber auch bei den 
anderen Anuren kann die Deformation so gross werden, dass die in den 
Anfangsstadien der Gastrulation herausgenommenen Keime sogar ohne opera- 
tive Einwirkung verschiedene Formen der Exogastrula annehmen konnen. Bei 
Implantation eines grosseren Stuckes wird der Gastrulationsprozess im Gebiet 
der ventralen Lippe des Blastopors leicht gestort und der Keim erhalt nicht 
die normale Struktur. 

In Anbetracht dessen ist fur die Implantation des Organisators, die Gastrula 
mit hufeisenformigem Urmund, bei der die ventrale Lippe durch eine leichte 


Punktierung des Pigments angedeutet ist, das geeignetste Stadium. Die Im- 


plantationsstelle muss vor der ventralen Lippe liegen, damit. die Invagination 


des Implantats ungestort verlaufen kann. 

Der Gang der Operation ist folgender: Mit einer Glasnadel wird ein Stuck 
aus der dorsalen Urmundlippe so herausgeschnitten, dass dabei auch das ent- 
sprechende Stuck des Urdarmdaches mit einbezogen wird. Zuerst werden die 
Langsschnitte ausgefuhrt, dann der distale Querschnitt in einer Entfernung 
von ca. 25° vom Urmundrande. Hierdurch verlauft der Schnitt, nach den 
Angaben von Vogt, sicher im Gebiet des prasumptiven Mesoderms. Uber 
Abweichungen von diesem Grundtypus der Operationen wird in den Be- 


schreibungen der einzelnen Falle gesprochen werden. 
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Die Langsschnitte wurden unter bestimmten Winkeln zur Symmetrieebene 
ausgefihrt und zwar so, dass sie immer vom Zentrum der Einstulpungszone 
ausgingen (Abb. 1 A). 

Um ein Aufrollen der Schnittflache, welches das Anwachsen am _ Im- 
plantatort erschwert, zu vermeiden, wurde das ausgeschnittene Stuck nicht 
sofort aus der Gastrula herausgenommen, sondern es wurde an Ort und Stelle 
belassen, bis die Implantationsstelle fertig war. Zu diesem Zweck wurde bet 
der Gastrula mit hufeisenformigem Urmund ein Stuck, etwas kleiner als das 
Implantat selbst, herausgeschnitten. Nachdem ich mich davon uberzeugt hatte, 
dass das Stuck mit einer Bewegung mittels zweier Haarschlingen heraus- 


eing ich an die Implantation des Organisators. 
5 


gehoben werden konnte, ging 
Zu diesem Zweck wird das an der Implantationsstelle herausgeschnittene 
Stick rasch entfernt und an seine Stelle das Stuck des Organisators implan- 
tiert. Der Wirt muss sofort nach der Befreiung von dem Chorion und der 
Dotterhulle so gelegt werden, dass der Implantationsort sich an der hochsten 
Stelle des Keimes befindet, weil sich dann die Briicke bequemer anlegen lasst. 
Danach wird der Wirt auf einige Zeit nach unten gedreht. Dies tragt zum 
Anwachsen des Implantats bei und fordert die Invagination. Haufig quillt das 
l Is kleiner Hugel hervor und stort den normalen Verlauf des 
Invaginationsprozesses. 
Tage befindet sich der Keim im Stadium der Medullarplatte 
man kann feststellen, wie weit vollstandig die. Invagination des Implantats 
erfolgt ist und wie das Verhaltnis des Implantats zu der neugebildeten 
Medullarplatte ist. 
Die Hauptaufgabe meiner Arbeit bestand darin, uber die maximalen Induk- 
tionseigenschaften nebeneinandergelegener Teile des Organisationszentrums zu 
das Gebiet des Organisationszentrums auf die spharische 


astrula projicieren, so nimmt dieses das Gebiet ca. eines 


\ufgabe gestellt hatte, die Induktionsfahigkeiten der ein- 


genannten Zonen zu untersuchen, so schnitt ich die Stucke 
Vergleich mit den Angaben von BAUTZMANN muss man in Be 
dass BAUTZMANNs Experimente im ersten Anfangsstadium der 


unternommen wurden, meine im Stadium des sichelformigen 


Versuchsserien gemacht: Ein Gebiet von g0 Grad seit- 


‘trieebene wurde in zwei Halften geteilt (je 45 Grad) in oben 
I 


beschriebener ‘ise in Sticke zerschnitten und zwei verschiedenen Keimen 
implantiert (Abb. 1). Bei den homoplastischen Operationen dienten als Material 
ates fuscus und R. esculenta. Bei den heteroplastischen war der Wirt 


h, der Spender R. arvalis. Ausserdem wurden 60-gradige 
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A Ur.d.l. 


Abb. 1. Operationsschema der Serien 141 u. 130 R. esc.: Das Gebiet der oberen Urmund- 
lippe wurde in vier Teile geteilt (4) und jedes Teil wurde einem von vier Keimen 
(B, C, D, E) in das Gebiet der prasumptiven Bauchepidermis implantiert 


Mesodermstucke implantiert, d. h. das ganze Organisationszentrum wurde in 
drei Teile geteilt, die drei verschiedenen Keimen implantiert wurden (Abb. 
11a). Diese Serie wurde an Bombinator pachypus gemacht. In der dritten 


Serie wurde das Organisationszentrum auf beiden Seiten der Symmetrieebene 


in drei Teile von je 30 Grad zerschnitten (Abb. 3a). Endlich wurde zwecks 


genauerer Abgrenzung der einzelnen Bezirke des Induktionsgebiets der \ 
such einer noch grosseren Parzellierung des Organisationszentrums, in Teile 


von 15—30 Grad, gemacht (Abb. 5 a). 


VORBEMERKUNGEN. 


Zur Wertung der Experimente nahm ich die Falle des maximalen Effektes 
fur jede Serie. Alle in der Arbeit besprochenen Falle wurden nicht nur vital 
beobachtet, sondern auch fixiert und in Schnitte zerlegt. 


Um tber den Induktionseffekt urteilen zu kOnnen, wurden die Keime nicht 


fruher als im Stadium der Schwanzknospe fixiert damit wenigstens Fruh- 


stadien der Bildung von Hor- und Augenblasen vorhanden waren. SPEMANN 


hielt es zur Beurteilung der Vollstandigkeit der Induktion fur besonders wich- 


\ 
Ur. 
_ Se. 
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tig, in den sekundaren Anlagen die Bildung von Gehorblasen oder auch von 


\ugenblasen festzustellen. 
stischen Transplantationen wurden die Keime nicht langer 


der spaten Schwanzknospe aufgezogen, da spater di 
n Geweben des Wirts nicht mehr so 


Implantat und de 


zu erkennen ist. 
oplastischen Transplantationen wurde der Spender vorher mit Nil 
liefe der Invagination festzustellen und 


Del 


1 
hom 


bt, um dadurch die ° 
nerken zu konnen. Hierdurch war es moglich festzustellen, 


blausulfat gefarl 
den Protokollen 

lie ektodermalen Teile der induzierten Anlage induziert waren oder nicht 
‘malen Teilen war es nur durch heteroplastische Implantation 
renze zwischen den Geweben des Wirts und des Spenders 
ich das Experiment les 
1 zwei Halften geteilt, von denen jede 
Halften hochst un 


einer schragen Zerschneidung ¢ 


erkennen. 

Als Kontrolle wah 
()rganisationszentrums. 
jedoch waren die 


Das Ei wurde 11 

normal Produkte dieser 

leichwertig bestatigte weitgehend die Ergebnisse der vorliegenden 

Arbeit. 

Zur Bestimmung der prasumptiven Anlagen diente das Vogt-Schema fur 

(Siehe Abb. IQ). Es sei betont, dass dieses Schema Blastula 

ist. Bei meinen Ex- 


l. 


fur die 


Anuren 
und die ganz fruhen Stadien der Gastrula ausgearbeitet is 


perimenten wurde das Implantat dem Spender im Stadium der sichelformigen 


\nlage des Urmundes entnommen. Fur die Bewertung der wal 
dies von Bedeutung, weil die prasumptiven Anlagen sich inzwischen dem 


Urmund genahert hatten. 


2. IMPLANTATION DES ZENTRALEN, SEITLICH DER SYMME 

TRIEEBENE ENTNOMMENEN 30-GRADIGEN SEKTORS. 
Material einen Fall aus, bei dem die Operation 
vorden ist. Zunachst die Protokollangaben: 


Operation am 11. Mai 1934 um I, Wirt eine Gastrula 
ichelformigem Urmund, Spender Rana arvalis im selben Stadium 
ationsschema zu ersehen (Abt 


ius beigelegtem Opera 


biet de 


das Bauchgebi« prasumptiven Epidermis 


nplantats ist 
uck wurde 
Stunden, am selben Tage um Ihr, konnte 


verlauit 
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Kei 11 Vi 
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sind auch die aus den Gewe- 

ben des Wasserfrosches ge- 

\ 

breitert. Das Hinterende des : \ 


\ 


Implantats ist gewolbt. Der i \ 


aus den Geweben von Rana [ 


esculenta gebildete Innen- 

wulst ist schwacher als der @ 
Aussenwulst. Beim Wirt ist 
eine leichte Storung der 

(sastrulation 

indem am _ Hinterende des 


Embryos ein Dotterpfropf zu 


13. Mai, um 12 Uhr b. 
Bildung der Medullar- \bb. 2. Zwei Entwicklungsstadien des Keims 45 Rana 
wiilste abgeschlossen (Abb. esculenta, welchem im Fruhgastrulastadium ein Sttck 
a des zentralen Teiles der oberen Urmundlippe implantiert 
2b \m  Vorderende der 
) : (Im.) wurde. a) Der Keim im Stadium der Medullar- 
induzierten Anlage ist ein platte. Auf der linken Seite des Keimes liegt die indu- 
kleiner, einteiliger Haftnapf zierte, sekundare Medullarplatte (1.M/p.). b) Der Keim 
im Stadium der Schwanzknospe, von der linken Seit 
gesehen. Neben dem Achsenkomplex des Wirtes liegt 
die induzierte Embryonalanlage (7.4.). Vergr. 30. 


entwickelt. Der Schwanzteil 
der sekundaren Anlage ist 
schwach ausgebildet. 

Der Keim wurde am 13. Mai um 14 Uhr mit Helly-Flussigkeit fixiert. Die Schnitt 
licke betragt 8 uw. Stickfarbung mit Boraxkarmin, Nachfarbung auf den Schnitten mit 
Pikrinsaure. 

Die Untersuchung der Schnitte zeigt, dass die Medullarplatte chimarisch, 
teils aus den Geweben des Spenders, teils aus Wirtsgeweben aufgebaut ist. Die 
Gehorblasen sind aus den Geweben von Rana esculenta entwickelt. Die Chorda 
ist fast ausschliesslich aus den Geweben von Rana arvalis aufgebaut, nur in 
ihrem mittleren Teil sind auch Zellen von Rana esculenta zu erkennen. Die 
Somiten sind teils aus den Geweben des Spenders, teils aus Wirtgeweben 
aufgebaut. In diesem Falle sind also ektodermale und mesodermale Gebilde 
induziert. 

Die Schnittuntersuchung zeigt, dass das Implantat sich zum Teil zu chordo- 
mesodermalen, zum Teil zu neuralen Gebilden entwickelt hat. Auf den Schnitt- 
serien ist festzustellen, dass beim Autbau des Medullar- 
rohrs, je weiter vorn, desto grosser der Anteil der Gewebe 
von Kana arvalis ist. Der Vorderteil des Medullarrohres 
besteht ausschliesslich aus den Spendergeweben (Abb. 
3b), der mittlere Teil ist typisch chimarisch, die Gewebe 
des Wirts sowohl wie die des Spenders sind an ihrem 
\ufbau beteiligt, im Hinterteil sind vorwiegend Wirts- 


gewebe beteiligt (Abb. 3¢ und 4d). Abb. 3a. Die Ent 
nahmestelle des Im- 
plantats des Keimes 
Horblasen. Die Augenblasen sind nicht entwickelt. 45 Rana escul. 1034 


Das vordere Ende des Medullarrohres reicht bis vor die 
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Form und Ausmasse des Medullarrohres lassen darauf schliessen, dass 
das Fehlen der Augenblasen und des Vorderhirns nicht auf das Fehlen einer 
Induktionswirkung seitens des Implantats zuruckzufuhren ist, sondern auf eine 
Storung der Faktoren der Vorder- und Zwischenhirnbildung. Der ganze 
vordere Teil des Medullarrohres ist von einer grossen Menge Mesoderm um- 
geben. Vielleicht kann hierin der Grund der schwachen Ausbildung der Ge- 
hirnblasen zu finden sein. HUXLEY und DE BEER (1934) sehen als Faktor der 
Bildung der Gehirnblasen die Wirkung des Mesoderms an, das normalerweise 
am vorderen Teile des Medullarrohres wenig entwickelt ist, wodurch die Ge- 
hirnwand dunner wird. Diese Erklarung konnte zutreffend sein, denn in 
unserem Falle ist im Gegensatz dazu das ganze Vorderende des Medullarrohrs 
mit grossen Mengen von Mesenchymzellen umgeben und die Wande sind dick 
geblieben. 

Wie kann man die eigenartige Differenzierung des Implantats, das in einen 
oberflachlichen und einen tiefer gehenden Teil gespalten ist, und das einen be- 
trachtlichen Teil des Medullarrohres bildet, erklaren? Man kann sich vor- 
stellen, dass die dicke Schicht des Implantats nicht gleichzeitig invaginieren 


konnte, und dass, wahrend die inneren Schichten invaginierten, die ausseren 


sich auf der Oberflache ausdehnten. Dadurch ist eine Spaltung in oberflach- 
liche und tiefere Schichten entstanden. Nachdem in den sekundaren Anlagen 
die verschiedenen Achsenorgane induziert waren, war eine komplizierte Zu- 
sammensetzung der zwei Gewebearten entstanden, welche sich alle ihrer Lage 
entsprechend entwickelten. 

Der mesodermale Teil besteht in seiner linken Halfte, welche weiter von 
dem Achsenkomplex des Wirtes entfernt ist, meistens aus Zellen des Im- 
plantats, die rechte aus den Geweben des Wirtes, in welche hier und da Inseln 
des Implantatgewebes eingebettet sind (Abb. 4c). In dem mittleren Teile 
der Chorda sind, wie schon fruher gezeigt wurde, auch Zellen des Wasser- 
irosches eingeschaltet (siehe Abb. 4c). 

Man kann diesen Fall folgendermassen deuten: Durch die Trennung der 
oberflachlichen von den tieferen Teilen des Implantats ist eine Spalte ent- 
standen, zwischen welche die Gewebe des Wirts eingeschoben sind. Dadurch 
wurde ein Ineinandergreifen der Gewebe des Implantats und des Wirts her- 
vorgerufen und es ist eine komplizierte Durchmischung der beiden Sorten 
von Zellen entstanden, die zu der Zeit, wenn die Achsenorgane determiniert 
werden, ohne Unterschied, was aus dem Implantat und was aus dem Wirt 
hervorgegangen ist, in Achsenkomplexe umgewandelt werden. 

Dieser Fall gibt gewisse Anhaltspunkte zu einem Vergleich mit dem von 
SPEMANN und H. MANnGoLp (1924) beschriebenen Fall einer Induktion bei 
| dem eine chimarische sekundare Anlage aus den Geweben zweier 


n war. Das langgestreckte Implantat von Triton cristatus 
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Abb. 3. Querschnitte des Keimes 45 Rana esculenta, b) im Gebiete des Gehirns (Geh.) 
der induzierten Embryonalanlage. Die zwei induzierten Horblasen (Hb.) liegen nicht auf 
dem Niveau der Horblasen des Wirtes, sondern weiter nach hinten. c) Gebiet des Rtcken- 
marks der induzierten Anlage. Die chimarische Zusammensetzung der Achsenorgane ist 
zu erkennen. (Siehe grossere Vergrosserung auf Abb. 4. d) M.r. Medullarrohr des Wirts 
im 3b, und des Spenders im 3c. Ch. Chorda. S. Somiten. d.0.d./1’. 


Achsenorgane des 
Wirts. Vergr. 60. 
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b 


induzierten Embryonalanlage bei grosserer Vergrosserung. (Siehe 


ba Das ganze Gehirn (Geh.) entwickelte sich aus dem implantierten Mesoderm des 
Spenders (Rana arvalis). Auf dem Schnitt ist die linke Horblase (//.b.) zu sehen, (auf 


der Abb. rechts), welche noch mit dem Wirtsektoderm zusammenhangt. Daneben Gehor- 


(H.g.). M.Sp. Spendersmesoderm. Ch. Chorda. Vergr. 180 
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Sp.z. W.z. 


\bb. 4 b—d. Querschnitte der induzierten Anlage des Keimes 45, Rana esculenta, in ver 


4a gelegenen Gebieten. b) Das Medullarrohr ist 
von Chorda unterlagert und besteht zum grossten Teile aus Zellen des Spenders 
(T.M.r.Sp.), zum Teil aber auch aus Zellen des Wirtes (7.M.r.lW’. heller gefarbt). 
c) Ein Teil des Medullarrohres, bei dem die chimarische Zusammensetzung besonders 
deutlich ausgepragt ist. Die Somiten (S.) der rechten Seite (auf der Abb. links) sind 
zum Teil aus Zellen des Wirtes (IV’.s.), zum Teil aus Spenderzellen (Sp.z.) aufgebaut. 
Chorda aus beiderlei Zellen. d) Ein Schnitt aus dem hinteren Teile. Der ventrale Teil 
des Medullarrohres besteht aus den Zellen des Spenders (Sp.), der dorsale aus Zellen 
des Wirtes (lW.2.). Die Somiten der rechten Seite der Anlage bestehen aus Wirtselemen- 
ten, die der linken zum grossten Teile aus Zellen des Spenders, einem kleineren aus 
Wirtszellen. Die Chorda ist ausschliesslich aus Spenderzellen aufgebaut. Vergr. 180. 


schiedenen, weiter hinten als bei Abb. 
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mesodermale, zum Teil ektodermale Bildungen. Das induzierte 


] 


ich als chimariscl 


unschwer die Unterschiede zwischen dem von SPE 
\NGOLD beschriebenen und meinem Fall zu erkennen. Die Induk 
Triton viel grosser als bet Rana. Das Implantat nimmt 
nen unwesentlichen Teil des Zentrums der induzierten Medullar 
wahrend es in meinem Falle fast den ganzen Boden einnimmt. Bei 

gezogen werden, dass der Keim 

spateren Stadium befindet als der Keim Trit. taeniatus 
MANGOLD. Die Medullarwulste sind hier betrachtlich hoher und 
1 


der Medullaranlage sieht so aus, a I 1eser ausschliesslich 


intatgeweben bestande. 
bei Rana lassen auf 
\nuren schliessen. 
hierfur von Bedeutung zu sein. Wie wir aus 
rsuchen schliessen durfen, sind die ; be: der Im 


1 


bewegungen fahig als die Tritongewebe. 


zu Gastrulations 


irkt das doppelt so grosse Tempo der Entwicklung storend. 


Iche zeigten, dass die zentralen Stucke des 
itionszentrums die Fahigkeit zur Induktion mesodermaler wie ektoder 


ilde haben. Hierbei werden im Mesoderm Chorda und Somiten 


das Medullarrohr kann bis zu den vorderen Abteilungen des 


induziert werden, wie wir e weiter folgenden Fallen noch 


werden. 


INDUKTIONSLEISTUNGEN DER ZENTRALEN UND SEIT 
LICHEN TEILE DES ORGANISATORGEBIETES. 


Heteroplastische Experimenti 


die Frage, ob die Induktionsfahigkeit zweier nebenein- 
Stucke des Organisationszentrums die gleiche ist oder nicht. 

‘rag 
bei denen die Halfte der oberen Urmundlippe rasch in drei gleichgrosse Stucke 
geschnitten und jedes dieser Stucke in das Bauchgebiet eines Keimes im- 
plantiert rde. In mehreren Fallen gelang es, diese Implantation so schnell 
1uszufuhren, dass alle drei Stucke gut invaginierten, spater auch gut gastru 


Induktionsleistung auf diese Weise untersucht werden 


> 


17 


einen dieser Falle an, bei dem drei Wirtskeime, 15, 16 und 17, 


1934, nacheinander ‘ieben werden. 
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Zuerst uber die Operation: Die Implantate fur diese drei Keime wurden 
einer Gastrula von Rana arvalis mit sichelformigem Urmund entnommen. 
Die Entnahmestelle ist aus beigelegtem Scheme zu ersehen (Abb. 5a). Der 
Keim 15 bekam den zentralen Teil des Organisationszentrums, welcher die 
Symmetrieebene einschliesst (ca. 15 Grad beiderseitig der Symmetrieebene). 
Der Keim 16 bekam den nachsten Teil des Organisationszentrums, links von 
der Symmetrieebene: der Rest der linken Halfte des Organisationsgebiets 
wurde in zwei Halften geteilt (jede ca. 37 Grad) von denen die zentrale den 


1 


Keim 16 und die distale dem Keim 17 Rana esculenta implantiert wurde 


(Abb. 5a). Die Operationen wurden am 10. Mai um 14 


Uhr ausgefithrt. Weiter unten folgen fur jeden der [alle 
die Protokollauszuge. 


4 


\ 

15, Rana esculenta 1934. Die oben beschriebene Operation 


wurde am 1o. Mai um 14 Uhr ausgefuhrt. Die Gastrulation ver- 

lauft gut, nur das hintere Sttick ist an der Oberflache geblieben 

(12 Uhr, 11. Mai). Das Vorderende der sekundaren Medullar- 

platte liegt fast auf demselben Niveau wie das Vorderende der 

Medullarplatte des Wirts. \bb. 5a 
nahmestelle der 


plantate der Serie 15 
[Die sekundare Anlage ist umfangreich. An ihrem Vorderende ist 17 


\m 12. Mai um 12 Uhr sind die Medullarwulste geschlossen. 


Kana esc 1934 
der Haftnapf induziert, welcher zum Teil mit dem Haftorgan 
des Wirtes verschmilzt. Der Schwanzteil ist nicht entwickelt. Fixation am 


14 Uhr mit Helly. 


Das aussere Bild des fixierten Keimes ist folgendes: 

Die sekundare Anlage liegt auf der ventralen Seite des Wirtes und erstreckt 
sich fast tber die ganze Lange des Kopf- bezw. Rumpfteils des Wirtes. Der 
Kopfteil der induzierten Anlage reicht bis an das Haftorgangebiet, sein Hinter 
ende fast bis an die Kloake des Wirtes. Der Kopfteil der sekundaren Anlage 
ist umfangreich, rundlich und in seinen Umrissen dem gewohnlichen Kopf 
ende ahnlich, nur bedeutend kleiner. Etwa in seiner Mitte befindet sich eine 
Stelle, an der das Implantat an der Oberflache geblieben ist. 

Die Schnittuntersuchung zeigt Folgendes: Die Achsenorgane des Wirtes 
sind auf einer Entwicklungsstufe, die fur das Stadium der spaten Schwanz- 
knospe typisch ist. Die Somiten sind entwickelt, die Augenanlagen im Stadium 
des Uberganges der Augenblase in Augenbecher, die Nervenschicht der 
pidermis bildet eine leichte Verdickung der Linse. Die Achsenorgane der 
induzierten Anlage sind folgendermassen aufgebaut: Das Medullarrohr ist 
vorn ganz aus den Geweben des Wirtes gebildet. Es ist sehr geraumig, dorsal 
dickwandig, und im Gebiete des Zwischenhirns bilden sich zwei Augenblasen. 
Die rechte Augenblase ist grosser als die linke und beruhrt fast die Epidermis 


(Abb. 5b). 
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In der Hohe des Hinterhirns 
A.odW. sind zwei Horblasen aus dem 
ektodermalen Epithel von Rana 
esculenta induziert. Der Rumpf- 
teil des Medullarrohrs chi- 
marisch aus den Elementen des 
Wirtes und denen des Spenders 
aufgebaut. 

Das induzierte Medullarrohr 
ist von Chorda und Mesoderm, 
die sehr gut entwickelt sind, un- 
terlagert. Die Somiten und ihre 
Derivate sind sowohl aus den 
Zellen des Wirtes als auch aus 
denen des Spenders gebildet. Die 
Chorda ist nur aus Wirtsgeweben 
autgebaut. Die Urniere ist chi- 
marisch, teils aus Rana arvalis, 
teils aus Rana esculenta ent- 
wickelt. 

Auf der Photographie eines 
Schnittes aus dem Zwischenhirn- 
gebiet sieht man eine komplizi- 


\ bb. Querschnitt des Keims 15 Rana es- 
; erte, sekundare Anlage, die aus 


culenta 19034. Auf der ventralen Seite befindet 

sich eine grosse und komplizierte induzierte se- Zwischenhirn mit Augenblasen 

kundare Anlage. Vergr. 60 ; ‘ 

und aus grossen Ganglienanlagen 

Es sind grosse Mengen von Mesodermalzellen vorhanden. Man sieht 

z. B. auf Abb. 5¢ wie eine Insel von Mesodermzellen das Art Zentrum 

darstellt, in dessen Umgebung lebhafte Teilungsprozesse in den Geweben des 
Wirtes vor sich gehen. 

Chorda und Sklerotome sind aus den Geweben des Spenders hervorgegangen. 

Wir sehen hier wie das zentrale Stuck des Anurenorganisators, d. h. ein 

1ah an der Symmetrieebene entnommenes Stuck det oberen Urmundlippe, 


eine komplizierte Induktion an der Implantatstelle hervorruft. Indem es sich 


hauptsachlich in mesodermale und chordale Gebilde umwandelt, wird aus dem 


Ektoderm des Wirtes das zentrale Nervensystem gebildet und es vollzieht 
sich der ganze sehr komplizierte Prozess des Aufbaus einer sekundaren Anlage. 
Ich gehe nun zu einem anderen Falle uber: 
16, Rana esculenta, 1934. Operation am 10. Mai um 14 Uhr. Die Invagination des 
Implantats verlauft gut. Das Implantat liegt etwas links seitlich. Am 11. Mai um 12 Uhr 


ist eine kleine Medullarplatte induziert. Der Anteil der Implantat- und Wirtgewebe ist 


beim lebenden Keime schwer zu beurteilen. Das Implantat mit der induzierten Anlage lieg 
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Abb. 5c. Die induzierte Anlage bei grosserer Vergrosserung. (Siehe Abb. 5a.) Aus dem 
Implantat entwickelte sich Chorda (Ch.) und zum Teil Mesoderm (sp.z.). Das ganze 
Gehirn (Z.h.) ist aus Wirtsgeweben entstanden. Vergr. 120. 


auf der linken Flanke des Keimes und reicht vorn bis an die Kiemenanlage des Wirtes. 
Die induzierte Anlage liegt schrag und neigt sich von vorn nach hinten dem Rucken 
des Wirtskeimes zu. Am 12. Mai um 12 Uhr sind die Medullarwtlste geschlossen. Das 
Implantat schimmert im unteren Teile der induzierten Anlage wie ein ungleichmassig 
breiter Streifen durch. 

Am 13. Mai hat das hintere Ende des Implantats den dorsalen Rand der Schwanz 
flosse gebildet, welche mit der Schwanzflosse des Wirtes verschmilzt. Der Keim wurde 
am 13. Mai um 17 Uhr fixiert, mit Boraxkarmin gefarbt und auf den Schnitten mit 


Pikrinsaure nachgefarbt. 


Die Untersuchung des fixierten Keimes zeigt, dass das Vorderende der 
induzierten Anlage kopfahnlich abgerundet ist, dass aber dieses Ende viel 
schmaler ist als bei der induzierten Ablage des Keimes 15 Rana esculenta. 
Die schwachere Entwicklung des hinteren Teiles der induzierten Anlage ist 
wahrscheinlich darauf zuruckzufthren, dass die Schwanzanlagen der prima- 
ren und der sekundaren Ablagen miteinander verschmolzen sind. Keim 16, 
Rana esculenta wurde in einem spateren Stadium als Keim 15 fixiert, und 
zwar erst im Stadium der Kaulquappe mit langem Schwanz und _ langen, 
ausseren Kiemen. 

Die linken ausseren Kiemen des Wirtskeimes, in deren Gebiet das Kopfende 
der sekundaren Anlage entsteht, sind in zwei Teile geteilt und man hat den 
Kindruck, dass der hintere Komplex der ausseren Kiemen zu der induzierten 


Anlage gehort. 
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litte des Keimes 16 Rana escu 

iduzierte Anlage, welche zum er n Teile aus den 
aus Wirtszelien besteht horda fehlt. Auf 
hts) ist eine Sor Zu rr. d \bb 

Schnitte zeigt folgenden Bau der induzierten Anlage 

Die Augen des Wirts sind im Stadium der 


der Epidermis. Die Achsen 


\ugen 


ohne Zusammenhang 
itsprechend dem spateren Sta ickelt als beim 
esculenta. 

nlage fehlt die Chorda wahrend das 
Nervensystems dorsal verschoben 


tralen Kanal de 
dunkleren Geweben des 


\nlage aus den 


bei die Spendergewebe 


chimarisch, wobe1 vorherrschend 


ird sie 1m 
6a—b). Vorhanden sind die Urnieren, die aus dem 
hinteren Teile induzierten Anlage g1 

Medullarrohr ist klein, aber auf den Schnitten sieht 


gvebildet sind. Im 


ist mit der auf Schnitten schlitzformigen 


1 Medullarrohr liegen zwei 
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\bb. 6c. Ein Schnitt des Keimes 16 Rana esculenta ganz vorn, durch zwei Horblasen, die 


nah an einander liegen und nur durch das vorderste Ende des Medullarrohres getrennt sind 


Vergr. 120 


Achsenkomplex liegende Horblase ist grosser als die andere. Auf der Mikro 


photographie des Schnittes erkennt man eine Vorwolbung, in der sich die 
Horblasen befinden. Beide Horblasen sind aus dem Wirtektoderm entstanden. 
Ihre auf der Photographie dunkler erscheinende Farbe ist durch  starke 
Farbung mit Borax-Karmin hervorgerufen. Sonst sind sie leicht von den Ge 
weben des zwischen ihnen liegenden Medullarrohres zu unterscheiden. Der 
Schnitt des Medullarrohres hat hier die Form einer Sanduhr. Es sind dies die 
letzten Spuren des Medullarrohres, das am Vorderende ein dickwandiges 
Gebilde und ganz vorn ohne Lumen ist. 

Die neurale Induktion ist bei Rk: esculenta 16 wesentlich schwacher als 
bei Rana esculenta 15. Die Lage der Horblasen am Vorderende des Medul- 
larrohres zeigt, dass das Fehlen der Augenblasen nicht die Folge einer Storung 
des Differenzierungsprozesses der Medullaranlage sein kann, wie wir es bet 
dem Fall Rana esculenta 45 mit Wahrscheinlichkeit annehmen konnen, son 
dern es fehlt hier der Gehirnteil, aus dem die Augenblasen sich entwickeln 
mussten. Das Implantat hatte also nicht die Fahigkeit, den Vorderabschnitt 
des Medullarrohres zu induzieren. 

Zum Vergleich mit Fall 15 Rana esculenta, verweise ich auf die schwachere 
Entwicklung der Chorda, die sich nur im hinteren Teile der Anlage befindet 
und viel kleiner ist als bei Keim 15. Auch die Somiten sind schwacher ent 


wickelt. Das Medullarrohr hat ausser den bereits gezeigten Unterschieden noch 
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zwei weitere wichtige Zeichen einer schwacheren Ausbildung: Erstens ist es 
dort wo die Chorda fehlt atypisch, und zweitens ist es nur bis einschliesslich 
des Gebietes des Hinterhirns gegliedert. 

Is wurden hier zwei gleichgrosse Stucke des Organisators entnommen, von 
denen das eine noch an der Symmetrieebene lag, wahrend das andere weiter 
abseits lag. Es lasst sich also unzweideutig sagen, dass nebeneinandergelegene 
Stucke Organisationszentrums verschieden starke Induktionsfahigkeit 
haben. Die Induktionsfahigkeit: im Bereiche des Organisationszentrums ist 
nicht uberall die gleiche, sondern sie variiert. Wenn wir von einem Stucke, 
das an der Symmetrieebene liegt, zu einem anderen das sich seitlich von dieser 

rY ubergehen, so unterscheiden sich die Produkte, die bei der Induktion 

den Ausmassen des Medullarrohres, seiner Gliederung und in 
Chorda. 
letzten Fall dieser Serie. 
Rana esculenta, 1934. Operation am 10. um 12 Uhr. Die Gastrulation verlauft 
5. um 12 Uhr ist das Implantat gut und vollstandig invaginiert 
lebenden Objekt (Abb. 7) unter dem Ektoderm das Implantat, das 
breiten, zungenartigen Streifen bildet. Das Vorderende des Implantats reicht 
Gebiet der Urniere des Wirtskeimes. Das darunter gelegene Ektoderm bleibt 
bildet keine Medullarplatte. 
5. sind am hinteren Ende des Implantats Induktionserscheinungen zu_ be- 
Hugel entstanden, dessen Spitze aus den Geweben des Implantats 
der Bildung der ubrigen Gebiete dieses Htigels auch Wirtsgewebe 


Laufe der nachsten Tage entwickelt sich dieser Hutgel zu einem 


Uhr wurde Rana esculenta 17 mit Helly fixiert. Die kurz vor der 
hie des Keimes zeigt, dass das Implantat etwas nach der 

Das hintere Ende desselben liegt naher zum Kloakengebiet 

n Ende ist ein schwanzartiges Gebilde entstanden, dessen Spitze 


und einen Flossensaum hat 


Auf den Schnitten zeigt sich, dass das induzierte Gebilde keine Chorda und 
keine Spur von Medullarrohr hat. Man sieht nichts ausser grossen Mengen 
von Mesodermzellen. Bei der Beurteilung dieser Serie kommen wir zu weiteren 
Uberlegungen. 

Zunachst uber die Induktionserscheinungen. In allen beschriebenen Fallen 
wurde heteroplastisch operiert, d. h. das implantierte Stuck des Organisators 
gehort einer anderen Art an als der Wirtskeim und die histologischen Unter- 
schiede si so gross, dass auf den Schnitten die Grenze zwischen den Ge- 
weben des Spenders und denen des Wirtes haarscharf zu erkennen ist. 

Auf diese Weise konnte man feststellen, dass am Aufbau jedes beliebigen 


Organs der sekundaren Anlagen beiderlei Elemente beteiligt sind. Am Aufbau 


1 Medullarrohr, Somiten, Chorda, Nephridien, Entoderm, Ektomesenchym 


i8o 
taht hh 
schwanzahnlichen Gebilde 

Am 13. I. um 17 
Fixation gemachte PI 
linken Seite verschobe 
als zum Herz. Am hi 
leicht gekrummt ist Es 
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\bb. 7. Der Keim 17 Rana esculenta 1934. Trotz vollkommener Invagination des Im 

plantats schimmern die dunkleren Gewebe des Implantats (/m.) durch die helleren des 

Wirtes durch. Auf dem hinteren Ende des Implantats ist ein schwanzartiger Anhang 
induziert (1.4.). Vergr. 20. 


u. s. w. nehmen beide Zellenarten teil. Das heisst also, dass das Stiick des 
Organisators und die dieses umgebenden Wirtsgewebe sich so verhalten, als 
ob beide in ihrer Leistung innig miteinander verbunden waren. 

Da ohne Implantation des Organisators keine Induktion stattfindet, so k6n- 
nen wir sagen, dass nur die Implantation des Organisators zur Induktion der 
Achsenorgane fuhrt und dass Implantat und Wirtsgewebe gleichmassig an 
dem Aufbau der induzierten Anlage teilnehmen. Nach den Resultaten der 
homoplastischen Implantation konnen wir die Induktionsfahigkeit des ent- 
nommenen Stuckes beurteilen. 

Unsere an Anurenkeimen ausgefuhrten heteroplastischen Experimente haben 
Ahnlichkeit mit Experimenten, die schon an Tritonkeimen gemacht wurden. 
SPEMANN und H. MANGOLD (1924) waren die ersten, die diese E-xperimente 
bei Urodelen heteroplastisch ausgefthrt haben. In diesen Fallen handelte es 
sich entweder um Implantation von Stucken der oberen Urmundlippe von 
Triton cristatus in Keime von Triton taenitus, oder umgekehrt. Sie erkannten 
dabei, dass beide Arten von Zellen an der Bildung der sekundaren Anlage 
teilnehmen. 

KRAMER (1934) fand bei seinen Untersuchungen uber die Regulations- und 


Induktionsfahigkeit destruierter Induktoren, dass das implantierte Induktions- 


material sich als Ganzes entwickelt, wenn es nicht zu sehr gequetscht ist. 


Wenn das zerdruckte Material zwei Arten angehorte, so entstand ein Achsen- 
system, an dessen Bildung beide Arten ganz willkurlich beteiligt waren. 
Betrachten wir nun die Unterschiede in den Induktionsfahigkeiten dreier 
Stiicke eines Organisationszentrums. Die Schlussfolgerungen der zweiten 
Serie werden weiter unten noch einmal erortert. Es wurden in den Serien 
16, 17 drei nebeneinandergelegene Stucke des Organisationszentrums ent- 
nommen und drei verschiedenen Wirtskeimen implantiert. Alle drei Implantate 
gastrulierten gut und vollkommen gleich, wodurch wir in der Lage sind, die 


Induktionsfahigkeit dieser nebeneinandergelegenen Stucke zu beurteilen. 
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Anuren schon bei geringer Entfernung von der Sym- 
Stucke der ‘ren Urmundlippe eine starke Veranderung 
Induktionsfahigkeit aufweisen. Wahrend das die Symmetrieebene ein- 
tat von Rana esculenta 15 bedeutende neurale und mesoder- 
Induktionen hervorrief, zeigte das Implantat von Rana esculenta 16 schon 
Induktionsleistung. Bei verhaltnismassig 
‘trieebene zeigt das Organisationszentru 
‘randerung der Induktionsfahigkeiten. Die 
16 sind sehr verschieden. Bei Rana esculenta 16 ist 
viel kleiner und die Chorda ist nur in der hinteren Halfte 
‘It. Auch die Gliederung des Medullarrohres 


Rana esculenta 15 das Medullarrohr in allen 


itferenziert ist, ist ‘| 


v1 Rana esculenta 
der Unterschied der 

Die induzierte sekundare Anlage 

keine Medullarbildungen und keine Chorda. Man kann also 


induzierte Stuc ine Fahigkeit zu neuralen Induktionen 


Rana esculenta bekam ein Stuck des Organisationszentrums, dessen 

52 Grad von der Symmetrieebene entfernt lag. Wahrend nach den 
tzmann bei Trit ie neuralen Induktionen sich auf ein 

‘r Gastrulaoberflache, d. h. auf 90 Grad beiderseitig der Symmetrie 
‘strecken, ist ber Anuren die Zone der neuralen Induktionen nicht 
sondern eher kleiner als 50 Grad beiderseitig der Symmetrieebene. 


1 


‘ie ausseren 40 Grad haben keine Induktionsfahigkeit fur das Nervensystem. 


Homoplastische Experimente 


tation von Vierteln des Organisationszentrums. 

Versuche dieser Serie wurden mit Implantation von in vier Teile zer 
Stucken des Organisationszentrums angestellt (Abb. 1). ie 
ird folgendermassen ausgefuhrt: Nachdem auf oben beschriebene 

lantationsort vorbereitet ist, geht man an das Herausnehmen des 
macht zuerst einen Sagittalschnitt, welcher moglichst mit 


1 


‘ieebene zusammenfallen soll. wird jede Halfte des Organisa- 


ms nochmals halbiert und jedes der vier Stucke moglichst rasch 

ier Haarschlingen den vier Wirtskeimen implantiert. 
Material zwei Falle aus und zwar einen von Im 
ion der zentralen Halfte des Organisationszentrums und einen Implanta- 


ateralen Halfte. 


Kana esculenta 1934. Operation am 20. 6. um Uhr. Spender und Wirtskeim 


ana esculenta. Mittels oben beschriebener Operation wurde der zentrale Sektor des 
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Organisationsfeldes, der einer Gastrula mit sichelformigem 
Urmund entnommen worden war, cinem Wirtskeim in 
gleichem Stadium implantiert. 

Das Implantat invaginierte teilweise, sodass das vordere 
Ende der induzierten Anlage in der Mitte des Wirts- 
rumpfes lag. Der Keim entwickelte sich bis zum Stadium 
einer ziemlich spaten Kaulquappe und wurde am 7. 7 


um 15 Uhr go Minuten fixiert. 


Vor der lixation zeigte die induzierte Anlage 
einen gut entwickelten Kopf mit zwei dicht zu- 
sammenliegenden Augen und zwei Nasengruben. 
Rumptteil sowie Schwanz waren schwach ent 
wickelt (Abb. 8a). 

Auf den Schnitten sieht man, dass die Augen 
der induzierten Anlage gut entwickelt sind, dass 
aber nur eines yon diesen eine Linse hat. 
\bb. 8b. 

Kompliziert steht es mit den Nasengruben. Es 
gibt hier zwei Nasengruben, die in eine gemeinsame 
Offnung miinden. Auf der Abbildung sind sie im 
Schnitt nur leicht an der Peripherie angeschnitten. 
Ausserdem ist noch eine dritte Nasengrube vor 
handen. Der Keim hat nur eine Horblase, was 
augenscheinlich auf die etwas asymmetrische Lage 
der induzierten Anlage zuruckzufuhren ist. 

Die induzierte Anlage hat einen Darm, welcher 
mit dem Wirtsdarm in Zusammenhang steht. Auf 
dem in der Hohe der Augen gemachten Schnitt 
hat man ein typisches Gesamtbild einer Kaulquappe 


von Rana mit dem Komplex der Achsenorgane und 

\bb. 8 a. Keim 141. Rana 
esculenta, kurz vor der Fixa- 
len Schnitten feststellen, dass der Darm des sekun- _ tion. Im Bauchgebiet ist ei 
den Schnitten teststellien, Gass det arm des sekun ion. Im Bauchgebiet ist eine 
sekundare Embryonalanlage 
induziert (1. A.). Vergr. 20 


den Anschnitten der Darmschlinge. Man kann auf 


daren [Embryos mit dem Wirtsmagen in Ver- 
bindung: steht. 

Einige Schnitte weiter hat man das Bild des Zwischenhirns, unter welchem 
eine riesiggrosse Chorda liegt. Hier sieht man auch die Nephridialkanalchen 
und den hinteren Anschnitt der Horblase. Der Darm der induzierten Anlage 
ist vom Wirtsdarm isoliert (Abb. 8c). 

Die riesigen Ausmasse der Chorda lassen sich vielleicht damit erklaren, dass 
das implantierte Stuck der oberen Urmundlippe, das die prasumptive Anlage 
der Chorda enthielt, aus irgendwelchen Gruinden in der Langsrichtung schwach 


invaginierte. Da aber seine Differenzierung weiterging und vielleicht durch 
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die gute Entwicklung 
der Kopforgane _ be- 
starkt wurde, so ist es 
zu erklaren, dass die 
Chorda sehr dick ist 
und eine kurvenreiche 
I‘orm hat. 

Das Gehirn ist ziem 
iich vollkommen ent 
wickelt. Da die Opera 
tion homoplastisch aus 
gefuhrt wurde, so_ ist 
es moglich, die Grenze 
zwischen den induzier 
ten und den aus dem Im- 
plantat gebildeten Teil- 
en zu erkennen. 

Nicht nur die Chorda 
sondern auch das ganze 
Zentralnervensystem ist 


in der Langsrichtung 


gewunden, eben- 


alls durch die nicht 
genugende Invagination 
des Implantats zu_ er- 
klaren sein mag. Dies ist 
wohl auch der Grund, 
dass die Rumpf- und 
Schwanzabteilungen so 
schwach entwickelt sind 
Die Tatsache, dass die 
Koptabteilung, wenn 
auch etwas abnorm in 
der Form und Anord- 
nung der Organe, doch 
ist, ist fur 


vollwertig 


; uns von Bedeutung. Wir 
Abb. 8b und c. Zwei Querschnitte des Keimes 141 Rana, ,, a : 
esculenta. b) Im Gebiete der Augen. Die induzierte Darm- kOnnen an diesem alle 
anlage steht mit dem Darm des Wirtes in Verbindung. gehen. dass das zentrale 


Ein Schmitt weiter hinten. Vergr. ca. 60 


Viertel der oberen Ur 
mundlippe die Kopfachsenorgane hervorruft und also zur Induktion eines 


vollwertigen Embryos fahig ist. 
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\bb. 9a. Keim 130. Auf dem Bauche des Wirtskeimes ist ein schwanzartiger Auswuchs 
induziert (1.4.). Vergr. 20. 


Da die vorher dargelegten Experimente bewiesen haben, dass sowohl die 
Gewebe des Wirtes als auch die des Implantats an der Bildung aller Teile des 
Embryos beteiligt sind, sodass es beim Aufbau des Keimes ganz gleich ist, 
welche Gewebe hier oder da gelegen sind, so bekommt auch das homoplastische 
Ixperiment im Anschluss an das heteroplastische Beweiskraft fur die Fest- 
stellung des Grades und des Charakters der Induktionsfahigkeiten des Anuren- 
organisationszentrums. 

Nun gehen wir zu einem Falle uber, bei dem das Implantat nicht aus dem 
zentralen, sondern aus dem lateralen Viertel der oberen Urmundlippe besteht. 

Zunachst einige Protokollauszuge: 

130 Rana esculenta 1934. Operation am 23. 6. um 12 Uhr. Der laterale 45-gradige 
Sektor einer Gastrula mit sichelformigem Urmund wurde einem Keime etwas spateren 
Stadiums implantiert. 

Am 24. 6. um 12 Uhr konnte man feststellen, dass das Implantat in lateraler Richtung 
invaginiert ist. Es ist keine induzierte Medullarplatte vorhanden. Am 25. 6. ist an der 
Implantationsstelle die Induktion eines kleinen schwanzahnlichen Auswuchses zu erkennen. 

Am 27. 6. sieht man auf der rechten Seite, ungefahr in der Mitte des Rumpfes, eine 
hakenformig umgebogene Schwanzanlage, an deren Basis eine einer Blutinsel ahnliche 
mesodermale Verdickung liegt. Von der Basis der Anlage bis zur Schwanzanlage selbst 
zieht sich ein Streifen Muskelgewebe hin (Abb. ga). 


Der Keim wurde am 28. 6. mit Helly Flissigkeit fixiert. 


Auf den Schnitten kann man feststellen, dass die induzierte Anlage keine 
Spur von Chorda oder einer induzierten Medullarplatte hat. Ausser der die 
Hautlappen des schwanzahnlichen Fortsatzes bildenden Epidermis und der 


lockeren Anlage der embryonalen Bindegewebe sind nur dreierlei Gewebe und 


Organe zu erkennen, namlich die Darmderivate, die ziemlich dichte Anlage der 


Mesenchym und die Muskelanlage. 
Auf dem Schnitt (Abb. 9b) sieht man die ganze Lange der Anlage. Auf 
dem Bilde hat man oben das gewohnliche Bild der Achsenorgane der Frosch- 


larve, unten einen Schnitt durch die induzierte Anlage. Hier sieht man links 
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rschnitt des 


Xana_ esculenta 
dic induzierte 
letztere besteht 
(Muskel- 
anlage .a.), « lockeren, 
mesenchymahnlichen  Gebilde 
(M.) und einem induzierten 
Stuck Darm 


| 
Mesoderm 


inem 


aus dem 
17 


Keim 9g und 


on 


1.0] 
nduktionen 


inge Induktionserscl 


\ngaben uber das 
Wirt im 

am 
Invaginierte 
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dicht der Haut eine Masse der 


Skelettmuskelanlage, die nur auf einer Seite ent 


unter grosse 


wickelt ist. Diese einseitige Entwicklung erklart 


sich wahrscheinlich aus der Krimmung der An 
lage. 


Dicht 


rundlichen Korper, 


sieht man el 


Wirtsdarm 


Darmteil 


neben dem 


den der indu 
Zwischen 


den Muskeischichten hegt ein Haufen von Mesen 


der 


darstellt. diesem und 


zierten Anlage 
‘| 


chymzellen, in welchen unschwer die [lutinseln 


lebendem 
all 


und 


zu erkennen sind, die wir schon in 


Zustande beobachtet haben. Dieser | zeigt, 


ebenso wie [all 17 Rana esculenta viele 


andere [xperimente an Anurengastrulen, dass 


ausserhalb des 45-grad. Sektors im Organisations 
frentrum keine Fahigkeite irale Indul 
zentrum keine zu neuralen Induk 
tionen vorhanden sind. In dem genannten Gebiet 
wird die lahigkeit zu neuralen Induktionen im 


mer geringer, bis diese ganz verschwindet. 


Ich 


plantation zeniraler und lateraler Teile des Orga- 


habe auch einige [:xperimente der 


nisationszentrums an Pelobates fuscus ausgefthrt 


Von diesen habe ich im Ganzen nur vier Serien 


\ 


gemacht, bei welchen ein Organisationszentrum 


in vier Teile zerschnitten und dann vier ver 


schiedenen Keimen implantiert wurde. 
Zunachst die Protokollauszuge: 
10 Pelobates fuscus. Operation am 13. 5. 1933 um 


12 Uhr. Der Wirt 


Spender 


eine Gastrula mit sichelformigem 


Urmund, der das gleiche Stadium, nur mit 
Nilblausulfat 
Gebiet des Organisationszentrums wurde in 
Wirtskeimen 


andere, & und 


vital gefarbt; beide Pelobates fuscus. Das 


vier gleich- 


eeschnitten und vier im- 


2Tross¢ i Cil€ 


10 bekamen zentrale Stucke, zwei 


Keimen ist einer eingegangen. g und 10 hatten 


entwickelten Kopfen. Keim 11 hatte 


Anlagen mit 


Mesoderm 


gut 


1m 


Scl Keimes 10. 


hick Sa des 


Auf der \ 
Medullarplatte 


vorn, 


Stadium der Medullarplatte. 


V orderende sekundar¢ 


ziemlich weit wodurcl 


] waren die Meduilarwulste 


als auch beim Spenderkei 


Wirt 


Pere) 

f 

ig 

¢ 

as" ¥ 

MV. 1020 

/ 

\ 
plantiert. Zwei von diesen, 
schone 

Ich bringe ietzt einige 

Am 15. 5. um 12 [ itralen 
elite des Kei es, nal ent 
vickelt. Das Implantat mmn und lay 

sO 
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\m 18. 5. war der Keim im Sta- 
dium der Schwanzknospe. ! ie 
Kiemenwulste waren entwickelt 
Der Keim wurde am 18. 5. um 
14 Uhr fixiert. 


Der tixierte Keim ist 
im Stadium der mittleren 
Schwanzknospe (Abb. 10a). 
In der Hohe des Wirts- 
kopfes liegt die induzierte 
Anlage. Die Saugnapfrillen 
sowie die Anlagen des 
Kiemenschlitzes des Wirts- 
keimes gehen direkte 
Verlangerung in die ent- 
sprechenden Gebilde der 
induzierten Anlage uber. 
Diese Tatsache zeigt das 
Zusammenwirken der pri- 
maren und sekundaren An- 
lagen. 

Bei der ersten Kiemen- 
vertiefung hort dieses Zu- 
sammenfallen auf, da weiter 
hinten die sekundare An- 
lage nur schwach entwickelt 
ist. 

Der Kopf der induzierten 
Anlage ist zeimlich vollstan- 
dig entwickelt. Er hat zwei 
Riechorgane, zwei Augen- 


anlagen, zwei Horblasen und 


é 


Abb. 10. Der Keim 10 Pelobates fuscus. a) Total- 
ansicht. Ventral von dem Wirtskopfe ist eine indu- 
zierte Anlage (1.4.) zu sehen. Vergr. 20. b) Quer- 
schnitt der induzierten Anlage. Die induzierte Hor- 
blase (H.b.) steht noch mit der Nervenschicht des 
ektodermalen Epithels in Verbindung. Vergr. 40. 


cin vollstandig entwickeltes Nervensystem. Auf Abb. 10 b, die den Schnitt der 


induzierten Anlage von Keim 10 Pelobates fuscus zeigt, sieht man die Hor- 


blase in einem Entwicklungsstadium, wo diese noch mit der Nervenschicht 


des Epithels in Verbindung steht. Da das Implantat vorn lag, so hatte das 


invaginierende Mesoderm keinen Platz, um eine lange Anlage zu induzieren. 


Alle acht Falle ergaben ungefahr das gleiche Resultat zentraler Induktionen. 


Sie beweisen, dass bei Implantation der zentralen Teile des Anurenorganisa- 


tionszentrums Induktionen mit guter Entwicklung aller Kopfsinnesorgane ent- 


stehen. Dort, wo das Implantat direkt vor der ventralen Urmundlippe ein- 


gepflanzt war, entwickelten sich auch Rumpforgane. 
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Bei Implantation von lateralen Teilen 
des Organisationszentrums ergaben die In- 
duktionen ausschliesslich mesodermale Or- 
gane. Medullarplatten sowie Kopfsinnes- 
organe fehlten gauzlich. 

c. Implantation von 60-grad. Sektoren 
des Organisationszentrums. 

Diese Versuche dienten nur zur Be- 
stimmung der Unterschiede zwischen den 
zentralen und den lateralen Teilen. Als 
Objekt dienten Keime von Bombinator 
pachypus, von denen ich im ganzen I! 
1931) welchem ein grosses, zentrales Ich fthre nur Protokollausztige an: 
Stuck der oberen Urmundlippe, etwa 
ein Drittel derselben, implantiert 


wurde Auf der  Bauchseite’ des 
Wirtskeimes ist eine sekundare An- tion am 11. 7. um ir Uhr. Wirt und Spender 


lage induziert (1.4.). Vergr. 20 im Stadium des Sichelformigen Urmundes. Das 


235, 236, 237 Bombinator pachypus. Opera- 


Gebiet des  dorsalen Viertels der Gastrula- 
oberflache von der dorsalen Urmundlippe bis zum animalen Pole wurde moglichst genau 
in drei Teile zu je 60 Grad zerschnitten und drei Keimen von Bombinator pachypus 
implantiert (Abb. 11a). Den zentralen Teil bekam Keim 236, die lateralen Teile die 
Keime 235 und 237 

236 Bombinator pachypus. Operation am 11. 7. um 11 Uhr. Am 12. 7. um 11 Uhr ist 
ler Implantatstelle eine ziemlich grosse Medullarplatte induziert, welche vorn bis an 
Mitte des Rumpfes und hinten bis an die Kloake reicht 
Am 13. 7. um 11 Uhr sind die Medullarwulste geschlossen. Am 14. 7. um ir Uhr 

sind die Haftnapfe entwickelt, die Kiemenbuckel angedeutet und man sieht auch die Nasen- 


eruben. Der Schwanzteil 1 ziemlich schwach entwickelt. Die Schnittenuntersuchung 


st 
bestatigt den ausseren Eindruck. Alle wesentlichen Kopforgane sind induziert: die 


Augen, die Nasengruben, die Horblasen, das Medullarrohr, das Haftorgan und die 


Kiemen (Abb. 11 b) 


Man kann hier, wie auch in den vorigen Serien, feststellen, dass der 
zentrale Teil des Organisationszentrums immer vollkommene Induktionen 
hervorruft. 

Es ist eine sekundare Anlage entstanden, welche nicht viel weniger 
entwickelt ist als die primaren Achsenorgane des Wirtes. Auf dem Schnitt 
sind Auge, Nasengruben, Horblasen, das Gehirn und die Kiemen getroffen 
und zeigen die Vollkommenheit der Induktion. 


Nun zum 


237 Bombinator pachypus. Operation am 11. 7. um 11 Uhr. Am 12. 7. um 11 Uhr ist 
am Implantationsort der Beginn der Induktion zu bemerken. Ein Teil des Implantats 
liegt an der Oberflache. Am selben Tage um 21 Uhr ist eine nicht sehr grosse neurale 
Induktion im Stadium der Medullarwiilste zu sehen. Diese geht vom Kloakengebiet bis 


ungefahr zur Mitte des Korpers 


i88 
- 
alle 237. 
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\bb. 11 b. Querschnitt durch die induzierte, sekundare Anlage in spaterem Stadium der 
Entwicklung. Vergr. 60. 


Am 13. 7. um 18 Uhr sind die Medullarwtlste geschlossen. Am Vorderende sind diese 
durch eine kleine Verdickung geschlossen. 

Am 14. 7. um 11 Uhr bildet das Hinterende der induzierten Anlage einen gut ent- 
wickelten Schwanz. Der Keim wurde am 14. 7. um 11 Uhr 15 Minuten mit Zencker- 
Flussigkeit fixiert. 

Auf den Schnitten sieht man ein kleines Medullarrohr, das im vorderen 
Korperteil atypisch ist; hier fehlt die Chorda. In der hinteren Halfte ist das 
Medullarrohr trotz seiner geringen Ausmasse fast ty- 
pisch. Im hinteren Teile des Rumpfes ist die Chorda 
entwickelt. 

Wenn wir diesen I*all mit den Induktionen von den 
in vier Teile zerschnittenen Stucken des Organisations- 
zentrums vergleichen, so sehen wir, dass die neuralen 
Induktionen bei den ausseren 6o-grad. Dritteln immer 
noch vorhanden sind. Aber hier ist auch die meso- Abb. ttc. Die Ent 
dermale Induktion starker ausgepragt als die neu- nahmestelle Im- 


plantate der Keime 
rale. 235—237 Bomb. pach 


4. BESPRECHUNG DER ERGEBNISSE. 

Die letztangefuhrte Serie, bei der die drei Drittel des Organisationszentrums 
ohne Unterbrechung drei Wirtskeimen implantiert wurden, zeigte, dass die 
verschiedenen Punkte des Organisationszentrums verschiedene Induktions- 
fahigkeit haben. Die grosste Induktionswirkung in Bezug auf die neuralen 
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Gebilde ruft der zentrale Sektor hervor, geringere Wirkung die lateralen 
Stiicke. In dieser Serie war es nur moglich, die Wirkung des zentralen Teils 
von dem lateralen zu unterscheiden, nicht aber Naheres uber die allmahliche 
Veranderung der Induktionsfahigkeiten zu sagen. Wir konnten hier feststellen, 


dass die ausseren Drittel des Organtsationszentrums noch die Fahigkeit zur 
induktion neuraler Organe haben. Anscheinend ist innerhalb des Gebietes der 
‘en Urmundlippe das neurale Gebiet grosser als Co Grad. Wenn also ein 
‘ines Stuck des neuralen Gebietes noth in das laterale Drittel fallt, so wird 
in, wenn auch kleines, Medullarrohr induziert. Das Verschwinden der Fahig 
keit zur Induktion neuraler Gebilde kann man erst an viel lateraler geles 
tellen beobachten, wie es z. B. bei Rana esculenta 17 oder [30 der Fal 
In dieser Serie kann man sehen, dass die lateralen Implantate immer ganz 
schwache neurale Induktionen ergeben, was sich in der Bildung eines atyp1 


Medullarrohres und in dem Fehle Kopfsinnesorgane 


Is muss noch hervorgehoben werden, dass bei den lateralen Induktionen die 
esodermalen Induktionserscheinungen offensichtlich gegenuber den neuralen 
dominieren. Der ektodermale Komponent ist viel schwacher als der mesoder 


ale. Die Chorda wird dabei nicht induziert, sodass die mesodermalen Ge 


hauptsachlich at indegewebe und Muskelelementen bestehen. Die 


ralgebilde bestehen oft nur aus einer ganz atypischen Neuralblase. 
verschiedenen Serien der homoplastischen Gruppe sieht 
halbierten 


1 


mplantiert wurde, besteht. 


in der Induktionsleistung des 90-gradigen 


Sektors und der letzten Serie, wo einfach 60 Grat 
Die Induktionsleistung des zentralen Gebietes unterscheidet sich nicht sehr. 

leicht hangt die Grosse der induzierten Anlage von der Grosse des Im 
in beiden Fallen die 


Gebietes des Organisa 
einen sekundaren Embryo erhalten, der ebenso voll- 

rtskeim. Auf Abbildung 11 b ist die Totalansicht eines 

solchen Falles, und aut Abbildunge 1t1c¢ der Schnitt durch die induzierte An 
11 


zu erkennen. Bei der induzierten Anlage sind nicht nur alle Teile des 
Rumpfes gut entwickelt, sondern auch die Korperproportionen 
‘he komplizierten Systeme wie das zentrale Nervensystem sind normal 
11 b und c). 

es, wenn wir die lateralen Induktionen des 45-gradigen Sektors 
gen vergleichen, bei denen die Stucke ausserhalb des zentralen 
-adigen Sektors gelegen sind. In beiden .Fallen sind die lateralen Induk- 
verschieden. Im ersten Falle (Rana esculenta 141, 130 und einige 

die induzierte Anlage kein Medullarrohr, in dem 


ist ein kleines, atypisches Medullarrohr vorhanden. 
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Das Wesentliche dieser Untersuchungen ist die Feststellung des nicht voll 
kommenen Zusammenfallens der mesodermalen mit den neuralen Induktions- 
zonen. Ausserdem sind Hinweise gegeben, dass im Gastrulastadium die den 
Kopf induzierende und die Rumpf und Schwanz induzierende Zone nicht hin- 
tereinander, sondern nebeneinander gelegen sind. Dies geht unter anderem 
daraus hervor, dass die lateralen Stucke sehr leicht den Schwanzteil induzieren, 
auch wenn die Chorda fehlt, dass aber umgekehrt die zentralen Teile oft keine 
Schwanzteile ergeben. 

Is ist moglich, dass bei nicht vollkommener Invagination nur Kopforgane 
zum Vorschein kommen, dann die Rumpforgane, und erst bei vollkommener 
Invagination bildet sich auch der Schwanz. Dies entspricht der normalen Ent 
wicklung, bei der auch zuerst die Kopforgane und dann die Rumpf- und 
Schwanzorgane entwickelt werden. Bei den letzteren ist es noch fraglich, wel 


cher von beiden zuerst entwickelt wird. Doch gibt es Falle, wo bei Implanta 


tion von 30 Grad breiten Streifen beiderseitig der Symmetrieebene und bei 


vollkommener Invagination, bei zentralen Stucken die Bildung des Rumpfes 
und Schwanzes stark vermindert war. Hier haben wir einen Hinweis darauf, 
dass dem SpEMANNschen Begriffe des Kopf- und Rumpforganisators ausser 
zeitlicher Bedeutung auch eine raumliche Bedeutung, wenigstens bei Anuren 
zugeschrieben werden kann. [s ist nach unseren Ergebnissen anzunehmen, 
dass man im Stadium der Gastrula und des sichelformigen Urmundes im 
Organisationszentrum zwei Teile unterscheiden kann und zwar einen, der die 
Kopforgane induziert und einen anderen, der Rumpf- und Schwanzorgane 
induziert. Diese beiden Teile liegen nebeneinander. 

Kurzer ausgedruckt, moglicherweise entsteht bei Anuren die Trennung 
zwischen Kopf- und Rumpforganisator fruher als bei Urodelen, sodass beide 
Teile des Organisationszentrums schon im Frthgastrulastadium nebeneinan- 


der hegen. 


5. KONTROLLVERSUCHE 


a) Versuche einer schrigen Zerschneidung des Organisationszentrums im 
Gastrulastadium in verschiedenen Winkeln sur Symmetrieebene (von 10 
bis 45 Grad). 

Bei meinen mit Seidenfaden ausgefuhrten Schnurungsversuchen an Anuren 
gab es eine Reihe von ,,misslungenen“ Fallen. Neben Fallen, bei denen sich 
aus jeder Eihalfte wohlproportionierte Embryonen mit gut entwickeltem Kopf, 
Schwanz und Rumpf entwickelten, gab es auch solche, bei denen sich nur aus 
einer [ihalfte ein vollkommener Keim entwickelte. Bei einer dritten Gruppe 
entstand aus einer Eihalfte ein gut entwickelter I:mbryo, wahrend die andere 
Kihalfte einen stark defekten Keim ergab. Es handelte sich hier nicht um 


Defekte einzelner Organe bei einer im Ganzen normalen Korpergliederung 


@ 
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und Proportion, wie es bei SPEMANN-FALKENBERG der Fall war (1919), 
sondern es handelt sich hier um eine defekte Anlage der Achsenorgane. 

Manche dieser schwach entwickelten Embryonen hatten schwach entwickeltes 
Riickenmark und nur Spuren des Gehirns, andere hatten keine Spur der 
Anlage des Gehirns und nur sehr kleines atypisches Ruckenmark. Bei solchen 
-mbryonen war auch der mesodermale Teil atypisch gebaut. Die Somiten waren 
oft nicht sehr scharf von den Seitenplatten abgegrenzt. Die Chorda fehlte ent- 
weder ganz oder war nur in der hinteren Halfte des Keimrumpfes vorhanden. 

Diese Falle waren fur mich damals nicht von Interesse, da meine Hauptauf- 
gabe in der Untersuchung der Regulation der Achsenorgane bestand. Jetzt aber, 
bei den Untersuchungen der Induktionseigenschaften von Stucken des Anuren- 
organisationszentrums sind auch diese intermediaren Keime von Bedeutung. 

Ich wende mich jetzt dem experimentellen Material zu und fthre Protokoll- 
auszuge der typischen Falle an: 

Wenn wir auf die Vogt-Karte der prasumptiven Anlagen des Bombinator- 
keimes die Schntrrungsebene projicieren, die den Keim so trennt, dass die 
Urmundlippe in zwei verschiedene Teile geteilt ist, so ist dabei die Ecke, 
die zwischen der Symmetrieebene und der Schnurungsebene liegt, verschieden 
gross in verschiedenen unten beschriebenen Experimenten. Sie ist in ver- 
schiedenen Fallen 10, 20, 30 und 40 Grad gross, und dementsprechend ver- 
andern sich die Eigenschaften der benachteiligten Halfte des Keimes. Natur- 
lich kann dieses Schniirungsexperiment nichts tber die Veranderung der 
Induktionsfahigkeiten sagen. 

Interessant ist, dass der Bau der aus der benachteiligten Halfte entwickelten 
Keime sehr an die Struktur der induzierten Anlagen bei Implantation von 
Stiicken des Organisationszentrums, die in entsprechender Entfernung von 
der Symmetrieebene entnommen wurden, erinnert. 

Zuerst nehme ich einen Fall, bei dem die Ecke zwischen der Symmetrie- 
und der Schnurungsebene nicht gross ist, namlich 10—15 Grad. Ich fthre 


Protokollauszuge an: 


71 Bombinator pachypus 1931. Beginn der Einschnurung am 27. 5. um 15 Uhr. Die 
Entwicklung des Keimes wurde mit kaltem Wasser verlangsamt, sodass erst am 29. 5. um 
11 Uhr die erste Anlage des Urmundes erschien. Die Stelle dieser Anlage war so gelegen, 
dass die Symmetrie und Schniirungsebene zueinander einen Winkel von 12 Grad bildeten 
und die linke Eihalfte weniger von der oberen Urmundlippe bekam, als die rechte. 

Im weiteren wird hauptsachlich die Entwicklung des linken Keimes verfolgt. Am 
30. 5. um 17 Uhr 30 Minuten erschienen die Pigmentflecke des Gehirns und am 31. 5. 
um 11 Uhr schlossen sich die Medullarwiulste. Am 1. 6. um 11 Uhr: sehr fruhes Stadium 


der Schwanzknospe. Der Keim wurde am 3. 6. um 11 Uhr mit Michaelis fixiert. 


Schon im Stadium der Medullarplatte konnte man eine leichte Abweichung 


von den normalen Verhaltnissen feststellen. Die gesamte Anlage sah etwas 


atypisch aus, war schmaler und die Pigmentflecke waren kleiner als normal. 
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Zur Zeit der Fixation zeigte der 
Keim atypische Korperproportionen. 
Der Kopf war unproportional klein, 
aber regelmassig gebaut (siehe Abb. 
12a). Alle anderen Organe_ sind 
kleiner als normal; manche Organe 
sind ausserdem atypisch, wie z. B., 
die Mundbucht, die im Vergleich mit 
dem Normalzustand noch kleiner ist 
als die anderen Organe und ausser 
dem atypisch gebaut ist. Ungefahr 
dasselbe zeigt auch der Haftnapf, 
der ebenfalls atypisch ist und anstatt 
der fur Bombinator ublichen Zwei 
teilung nur einfach ist. Er liegt auf 
der Symmetrieebene und ist hugel- 
artig gewolbt (Abb. 12b). 

Die Untersuchung der Schnitte er- 
gibt, dass der Keim im Ganzen der 
normalen Kaulquappe ahnlich ist, 
aber viel kleineren Kopf, atypische 
Mundbucht und Haftorgan hat. Aut 
den Abbildungen 12 c—d sind zwei 
auf der gleichen Hohe gemachte 
Schnitte und zwar von Keim 71 und 
einem durch die gleiche Schntrung 
erhaltenen Zwilling 89 Bomb. 

Das Stadium der beiden Zwillinge 


ist annahernd dasselbe und auch die 


Vergrosserung ist die gleiche. Man 


sieht, dass die ganze Schnittflache 
des Zwillingkopfes bei Keim 71 viel 
kleiner ist. Noch auffallender aber 
ist der Unterschied in der neuralen Abb. 12a. Keim 71, 1931, durch schrage 
Schnurung eines Eies von Bombinator pachy- 
d pus erzielt. Die Mundbucht ist stark redu- 
das Zwischenhirn, so auch die ziert, der Saugnapf unpaarig. Vergr. 20. b) 
Querschnitt des Kopfes von Keim 71 Bomb. 
durch den Saugnapf. Vergr. Ico. 


Teilen. Hier zeigt sich, dass wie 


Augen, bei Keim &9 wesentlich gros- 
ser sind. 

Bei Keim 89 Bomb. ist das innenstandige Auge (auf dem Schnitte rechts) 
sowie die innenstandige Wand des Zwischenhirns kleiner als die aussen- 
standige, was bei Anurenzwillingen oft der Fall ist (siehe ScHMIDT, 1933, 
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ehrere Fall e ebenso warel 73 bomb. Sie zeigen uber 

nstimmend, d bei Abweichune der Sc] > 
eins end, dass De \bwe chung der Schnurungsebene, die Kihalfte, die den 


kleineren Teil der oberen Urn undlippe erhalt, eine Reihe von Defekten aut 


Weist. (unproportional kleinen Kopf, reduzierte Mundbucht einfachen 


Haftnapf). Nachdem der Winkel zwischen der Schntirungsebene und der 


‘bene 20 Grad erreicht, hort die Bildung des Haftnapfes und der 


Mundbucht ganzlich auf (Fall 167 Bomb. pach.). Das Gehirn ist stark ver 


1 


andert, vorn schwach entwickelt, hinten noch ziemlich normal. Die Augen sind 


sehr klein. Bei noch grosserem Winkel sind keine Augen und Nasengruben 
mehr vorhanden. Der vorderste Teil des Gehirns stellt das Hinterhirn dar, 


114 Bomb. Diesen Fall habe ich schon in einer meiner Mitteilungen be- 


mit der Betrachtung des Baues der 


sprochen (193. 


lor] ylasen. 


Zuerst einige Worte uber den allgemeinen Bau dieses Keimes. Zur Zeit der 


Fixation hatte der Keim das Aussehen einer atypischen Anurenlarve (Abb. 


(3b). Der Kopf war schmal und zylindrisch, der Rumpf kurz, im Bauch 


gebiet aufgeblasen. Der Schwanz war gross und hatte gut entwickelte 


Schwimmsaume. 


Bei Keim 114 war im Frtgastrulastadium der Winkel zwischen der Sym- 


metrie- und Schnurungsebene ca. 25 Grad. Im Stadium der Medullarplatte 


verbreiterten sich die Medullarwulste vorn und man konnte eine Andeutung 


der zwei Gehirnabteilungen sehen (siehe Abb. 13a). 


Der Keim wurde im Alter von mehr als 5 Tagen fixiert. Auf den Schnitten 


kann man feststellen, dass das Gehirn bei diesem Keim eine einfache Er- 


Z.h. 
d 
\b > Querschnitt des Ke es &G Bomb. pa 1931 und dj) des Keimes 71 Bomb., 
\lters. Vereleicl der \ugeneross Querschnitté des Koptes des Ke mes 7I 
S es Keimes 89 Bomb. pa lur beide Augen sind gemacht. Beide Photos be 
I Wie das Zwischenl rn, ( I aucl clic \ugel he 
Keir el Kkle nei Veret 10 
wie es auch der nachste Fall zeigt. 
28 


IQ5 


TRANSPLANTATIONSVERSUCHE AN DER ANURENGASTRULA 


b. 


\bb. 13a. Zwei Entwicklunessta \bb. 13¢. Querschnitt durch den Kopf des Ke 
lien des Keimes 114 Bomb. pacl mes I14 im Gebiete der Horblasen. Beide Hor 
930, welcher mittels  schrager blasen (H.b.) sind atypisch nach der ventralet 


Schnurung erzielt wurde. 1e Seite verschoben, und hier sind ihre Recess 


Schnurungsebene bildete mi Endolymphatici (7.e¢.) vereinigt. Das Hinterhirt 

Symmetrieebene einen Winkel von (H.h.) ist atypisch aufgebaut, da die Chorda 

25 Grad. Kopf stark reduziert fehlt. (Hier gibt es erst im Schwanzteil des 
(Abb. 13 b.) Vergr. 20. Keimes eine Chorda.) Vergr. 180 


weiterung des Medullarrohres ist. Dieser Teil entspricht dem Hinterhirn, ist 


aber atypisch gebaut. Im Querschnitt sieht man, dass die Basalmasse flach 


geblieben ist und es fehlt die Zweiteilung dieser Masse in den rechten und 
linken Teil. Die ganze Masse ist unpaarig, einheitlich und ahnelt der von HoL1 
FRETER beschriebenen Basalmasse, welche entsteht, wenn die Medullarplatte 
nicht von der Chorda unterlagert ist. Tatsachlich fehlt auch hier die Chorda 
in der vorderen Halfte des Korpers und ist nur im hinteren Abschnitte, im 
Schwanz, vorhanden. Haftorgane, Augen, Nasengrube und Mundbucht fehlen. 
Nah am Vorderende liegen zwei Ohrblasen, die ihrem Bau und ihrer Lage 
nach atypisch sind. Sie sind oval und zeigen keine scharfe Trennung der Teile, 
in denen die mascula aufitiva entwickelt sein sollte, von den ubrigen Teilen. 
Beide Horblasen sind ventral verschoben. Es sieht so aus, als ob die beiden 
Horblasen keinen Zusammenhang mit dem Gehirn hatten, sondern zueinander 
strebten und mit Recessi endolymphatici zusammengewachsen waren (siehe 


\bb. REDE 


R.e. 
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kinen ahnlichen Bau des Zentralnervensystems und der Horblasen fand 
R. E. KoGan (1936) bei Zwillingen von Triton. Sie ist der Ansicht, dass die 
schwache Differenzierung (schwach im Vergleich mit den Kontrollhorblasen 
des entsprechenden Stadiums) darauf zuruckzufuhren ist, dass die Horbla- 
sen keine Nervenverbindungen mit dem Zentralnervensystem haben. 

Ich muss dazu sagen, dass ich bei lateralen Embryonen nie Nerven ge- 


funden habe. Solche Embryonen haben nicht nur ein schwach entwickeltes 


Zentralnervensystem, sondern ausserdem ein schwach entwickeltes periferisches 


Nervensystem. 
Wir haben bei Keim 114 einen hoheren Grad der defekten Bildung der 


\chsenorgane als bei Keim 71. Der Bau der vorhandenen Organe ist ver- 


a b 


\bb. 14a—b. Zwei Entwicklungsstadien des Keimes 112 Bomb. pach. Das Kopfende ist 
stark reduziert. Auf der ventralen Seite des Keimes sind Falten sichtbar, welche eine 
\usserung der Wucherung mesodermaler Elemente darstellen. Vergr. 20. 


andert 1 ausserdem ist hier ein von vorn nach hinten verlaufender Pro- 
zess des Wegfallens der Achsenorgane zu beobachten. Die Regulation wird 
also defekt, sie entspricht, wohl, der Quantitat, wenn nicht auch der Qualitat 
der von der Urmundlippe erhaltenen Stoffe. 

Noch scharfer ist dieser Prozess bei noch weiterer Abweichung der 
Schnurungsebene von der Symmetrieebene ausgepragt, wie wir es bei weiteren 


allen sehen werden (siehe Abb. 14 a—d). 


169 Bomb. 1931. Anfang der Operation am 19. Juni. Beginn der Gastrulation am 
6. gegen 12 Uhr. Die Svymmetrieebene die in der linken Eihalfte verlauft, bildet mit 
Schnurungsebene einen Winkel von ca. 35 Grad. Die Gastrulation war bei der rech- 
ten Eihalfte etwas gestort, wodurch bei der Neurulation am Hinterende des Keimes ein 
Dotterpfropt stehen geblieben ist. 

Im Stadium des hufeisenformigen Urmundes sind die Eihalften voneinander getrennt 
n & Uhr erscheint in beiden Eihalften die Medullarplatte, in der linken 
nit zwei deutlichen Pigmentflecken, in der rechten sehr klein und 

entwickelten sich bis zum 23. Juni und wurden dann fixiert. 
Der linke Keim ist eine normale Anurenlarve, der rechte hat eine winzige 


opfanlage. Auf den Schnitten des rechten Keimes kann man feststellen, dass 
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das Medullarrohr sehr 
klein und atypisch und 
seine Hohle dorsal ver- 
schoben ist (Abb. 15 b). 
Die Basis besteht aus 
einer Masse von Ner- 
venelementen. gibt 
hier nur eine’ Hor- 
blase, die aber eine Ver- 
doppelung zeigt (Abb. 
I5a). 

Unter dem Medullar- 
rohr liegt keine Chorda 
sondern Muskelelemen- 
te. Diese Tatsache steht 
im Zusammenklang mit 
einem xperiment 
HOLTFRETERs, bei wel- 
chem er ein atypisches 
Medullarrohr erzielte, 
als er Stticke des Ekto- 
derms auf Muskelele- 
menten kultivierte. Nach 
HOLTFRETER kann das 


Medullarrohr nur dann 


typischen Bau haben, 


wenn es von Chorda 
unterlagert ist, wahrend 
es bei der Unterlager- 
ung von Muskelelemen- 
ten immer atypisch ist. 

Die Nephridien sind 
bei 169, Bom. Abb. 15 b 
wie bei 112 Bom. Abb. 
14d entwickelt. Bei die- 
hetateree ye \bb. 14 Zwei Querschnitte des Keimes 112 Bomb. pach., 
sind die mesodermalen  ¢) Durch die unpaarige Hérblase (//.b.), welche vor dem 


Medullarrohr liegt. d) Durch das Medullarrohr (J/.r.) 


lemente viel starker 
Verer. 180 


entwickelt als die ekto- 
dermalen. Die mesodermalen Zellenelemente scheinen zum Teil unreguliert 
zu sein. Die mesodermale Anlage sieht folgendermassen aus: Die Somiten 


sind nicht scharf von den Seitenplatten getrennt und die dorsalen Teile, die 
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1931, welcher durch an 
ird Keim 112 Bomb. pach. a) Schnitt 
ei Ken vor dem Medullarrohr liegt, aber 
Horblasenanlagen zeigt. b) Querschnitt durch 


IS ZWeCl 


der zentral anal des Medullarrohres (\/.r.) 1st dorsal 


Oberflache d in zu abgeflacht. Vergr. 120 


‘n, sind zweischichtig mit der Anlage des Coeloms 
sehr unregelmassig aus. Das Mesoderm bildet 
Proliferate von Zellenelementen, eine Erscheinung, die schon 

mir beschrieben wurde, deren Deutung aber ganz neue [E-xperimente 

erfordert. Die Chorda fehlt ganzlich. Eine noch viel unreguliertere Vermehrung 
mesodermalen Elemente zeigen andere Keime entsprochender Struktur, 


zwar solche Keime, die aus einer benachteiligten Eihalfte hervorgegangen 


der die Symmetrieebene mit der Schnurungsebene einen Winkel von 


‘te (siehe Abb. 14a—d und auch ScuMIpT, 1933, Abb. 37). 
ist, dass bei solechen Embryonen kein periferisches Nerven- 
system vorhanden ist. Vielleicht steht die unregulierte Vermehrung des 


Mesoderms hiermit in Zusammenhang. 


42 


198 
a. 
Zwei Querschnitte de Kei 
‘ lie Zusammensetzung a 
iM, 
| 


Wir haben in diesen I‘allen (112, 169 
Bom.) einen noch viel reduzierteren Dau 
des Medullarrohres bet Keim 
Die Horblase liegt nicht neben dem 
Hinterhirn, sondern vor diesem. (Abb. 

Masse des Zentralnerven 
1m Vergleich zur 
noch viel kleiner als 

Nun zu einem Ialle, der 


1° 
(| 


ie letzte Spur der Medullarr 


Einschntirung im 64 
\nwendune von kaltet 

r Gastrulation 
Minute 


etrie- und 


Die linke | ihalft 
oberen 
Gastrulation en 
eime bei eewohnlhicl cr Ter 
\ledullarwulste erschienen am 5. 6. un 
Zusammenschliessen der Medullarwulste 


erfolete am 6. 6. Am 7. 6. wurde die Schwanz 


anlage sichtbar. Am &. 6. ist beim link 

der Schwanz gebildet. Das Kopfende 

lich rudimentar. Der Keim ist mit Hugeln 
\usbuchtungen bedeckt (Abb. 16a). EF 


am 8. 6. um 19 Uhr 


Die Schnitte zeigen, dass der Keim 
82 Bomb. winzigkleine Nervenorgane 
hat, ein winziges Medullarrohr aus einer 
Schicht Epithelialzellen mit einer zen 
tralen Hohle (Abb. 16b). Hier haben 
wir nur Spuren des Medullarrohres und 


der Achsenorgane. Die Ditferenzierung 
b 


des Achsenmesoderms ist sehr gering. 


Is ist interessant, dass die mesoder- \bb. 16a. Totalansicht 
Bomb. pach. Am Vorderteil abgerundet, 


malen Poliferate, welche man am leben- jedes Zeichen 


der 


des 


Ke 
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Keims 82 


»pfbildung 


> 


den Keime so gut beobachten konnte, im — fehlend. Vergr. 20. b) Querschnitt durch 


fixierten Keime sich auf den Schnitten als oo 
welches winzig klein 
lockere Bindegewebeelemente erweisen. 
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b) Erodrterung der Ergebnisse. 
Die lateralen Keime von Bombinator haben gewisse Ahnlichkeit mit Induk- 
tionen, die man bei Implantation von seitlich der Symmetrieebene entnommenen 


stucken d¢ 


les Organisationszentrums bekommt. Ich nehme Falle der schragen 
~ 

Schniirung des Anureneies als Kontrolle zur Implantation des Organisations- 

zentrums. Indem die abgewandte Eihalfte weniger Stoffe der dorsalen Ur- 


mundlippe bekommt, andert sich auch der Bau des Keimes, der aus dieser 


ihalfte hervorgeht. Der Kopf beginnt unproportioniert klein zu werden, die 


Kopforgane verschwinden, und zwar zuerst solche, die nah an der Symmetrie- 


‘ne liegen, dann in der Reihenfolge von vorn nach hinten zuerst die Augen, 
Mittelhirn, dann die Horblasen. Darauf hat das Medullarrohr am 
nde nur eine kleine Erweiterung, welche die letzte Spur des Gehirns 
Dann beginnt das Ruckenmark atypisch zu werden und sich zu ver- 


soda *hhi nur ein atypisches und ganz winziges Medullar- 


wachsender Entfernung der Entnahme 


des Organisators von der Symmetrieebene der Bau der induzierten 
Diese Veranderung koénnen wir, ebenso wie auch die der Kontroll- 
als defekte Regulation bezeichnen. Kinmal wird die defekte Regula- 
‘h verursacht, dass die Sticke der dorsalen Urmundlippe kleiner 
leiner werden, das zweite Mal wird sie dadurch bedingt, dass die ver- 
schiedenen Stucke verschiedene Regulation haben. 
Die Erscheinung der allmahlichen Veranderung des Baues der [:mbryonen 
weist darauf hin, dass das Organisationszentrum ein sich allmahlich, graduell 


veranderndes System darstellt. 


il. ZUSAMMENFASSENDE BESPRECHUNG DER 
ERGEBNISSE. 


UMFANG DES ORGANISATIONSZENTRUMS BEL ANUREN 
UND URODELEN. 


BAUTZMANN machte einen Versuch zur Bestimmung der Grenzen des 
Organisationszentrums bei Triton taenitatus. Dabei wendete er das einzig zu- 
rangliche Mittel an, namlich die Untersuchung der Fahigkeit zur Induktion 

Achsenorgane an verschiedenen Punkten des Organisationsfeldes. Durch 
Implantation von verschiedenen Orten entnommenen Stucken des Keimes 1 
das Blastozol eines anderen Keimes konnte er feststellen, wie 


Bereich der Organisationsfahigkeit ist (1926, S. 284). 
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BAUTZMANN hat die Methode der Einsteckung gleichgrosser Stucke der 
oberen Hemisphare in das Blastocoel der Tritongastrula angewandt und da- 
durch die Induktionsfahigkeit dieser Stucke festgestellt. 

Alle von BAUTZMANN beschriebenen Falle sind sehr frtth fixierte Keime. 
Die ungenugenden Methoden des Operierens und der Aufzucht der Keime 
erklaren wohl diese Tatsache. Er konnte feststellen, dass neurale Induktionen 
stattgefunden hatten. Da aber die Operationen homoplastisch ausgefuhrt wur- 
den, so erlaubt sein Material nicht die Frage uber die Mesodermalinduktionen 
zu prifen. Bei der von ihm angewandten Methode war es nicht mdglich, 
tiber den Maximalinduktionseffekt Gewissheit zu erlangen und die Frage tiber 
die graduelle Veranderung der Induktionsfahigkeit zu untersuchen. 

Wie nach BAUTZMANNs Angaben bekannt ist, besitzt das ganze Kugelviertel, 
von der Gastraleinstulpung bis zum animalen Pole, Induktionsfahigkeit. Selbst 
die ausseren Punkte des beschriebenen Gebietes ergeben noch gute neurale 
Induktionen. Die Frage der moglichen Unterschiede im Induktionseffekt der 
verschiedenen Punkte des Organisationszentrums hat BAUTZMANN _ nicht 
untersucht. 

Die Tatsache, dass die aussersten Punkte des gezeigten Gebietes immer 
noch gute Neuralinduktionen ergeben, ermodglicht es, einen Vergleich meiner 
Angaben uber das Anurenorganisationszentrum mit BautzMANNs Angaben 
uber Triton, anzustellen. Man kann dabei wesentliche Unterschiede zwischen 
den beiden Gruppen feststellen. Die neuralen Induktionen horen bei Anuren 
keimen in der Zone 45 Grad von der Symmetrieebene auf. Bei Triton dagegen 
zeigt nach BAUTZMANN das Gebiet schragaufwarts keine wesentlichen Unter- 
schiede zu median aufwarts. Selbst die Stucke queroberhalb und querneben 
der oberen Urmundlippe ergeben noch schone Induktionen. Dies berechtigt 
BAUTZMANN zu der Schlussfolgerung, dass die Fahigkeit zu neuralen Induk- 
tionen bei Triton auf einem Viertel der Kugel vorhanden ist. 

Bei Anuren horen die neuralen Induktionen schon in der Zone schragauf- 
warts auf. Hier nimmt also das Gebiet der neuralen Induktionen den Raum 
eines spharischen Dreiecks von ca. 90 Grad ein, d. h., es besteht zwischen 
beiden Gruppen ein grosser Unterschied in Bezug auf die Induktion der 
neuralen Organe. 

In den Zonen ,,querneben“ der oberen Urmundlippe finden keine neuralen 
Induktionen mehr statt, wahrend noch mesodermale Induktionen beobachtet 
werden. 

Wenn wir diese Unterschiede in den beiden Gruppen graphisch darstellen, 
(Abb. 17) so bekommen wir folgendes Schema: 

Das Gebiet der neuralen Induktionen nimmt nach BAUTZMANN ein ganzes 


Kugelviertel ein und zwar von der Gastraleinstulpung bis zum animalen Pole, 


mit anderen Worten, ein Gebiet von 90 Grad beiderseitig der Symmetrieebene 


(Abb. 17b). Bei Anuren nimmt das Gebiet der neuralen Induktionen nur eine 
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les erstreckt sich also auf 15 Grad 


Halfte des Kugelviertels ein (Abb. J aj. 


beiderseitig der Symmetrieebene.' 


Da die Operationen von mir anders als von BAUTZMANN ausgefuhrt wur- 


den, so muss ich eine Bemerkung dazu machen. Bei BauTzMANNs Operation 
Keim im Stadium der ersten Andeutung der Gastraleinstulpung, bei 
Operation dagegen im Stadium des fruhen sichelfOrmigen Urmundes. 
hatten die Anlagen schon eine gewisse Wanderung gemacht, jedoch be- 
diese nicht mehr als 15 Grad, was auf das Hauptergebnis, die Feststellung 
rschiedenen Grenzen des Gebietes der Neuralinduktionen, keinen [influss 
haben durfte. 

iesem Hauptergebnis kz nan den wichtigen Schluss ziehen, dass 

is Neuralindukti gebiet bei 
J Man kann die Bedeutung 


Anuren kleiner und 


aier 
Tatsache vielleicht ermessen, wenn man die Angaben uber Amphibien 
it denen uber die hoheren Wirbeltiere vergleicht. Hierfur haben wir die 
\ngaben von WADDINGTON (1932). Nach diesen Angaben besitzen bei \ ogeln 
-eitens Neuralinduktionstahigkeit und 
e Zone des Streifchens, das das invaginierende 


1 zwei [rittel des Keimst1 


1e yvorderen 


Huhn auch 
\ngaben von Keptilien), neh- 
Teil der ganzen 


vernaitni 


Zone und einen gros 


der den Triton naher 
wo der Trager 
Zone eimnimmt, gehort zu d 


auch den Anuren 


Ahniichkeit bestehen auch hier 


dass das Schmalerwerden der Zone der Neur 


id 


Abweichung des Anurentypus vom Triton ent 


konnen sagen, 
\nuren der 
dem Sauropsidentypus nahert. 
nfang der Zone der Neuralinduktionen kan 
Grosse der Chordaanlage gegen 
iberstellen. 


Wie bekannt ‘hordaanlage der Urodelen 
\nuren. Bet in den Fruhgastrulasta- 


Obertlache 
Bei Anuren 
lere Gren ind im 1937 gemacht und 


Untersuchungen uber die vorde1 


Schema in Betracht 
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\lesoderm darstellt, und die Chordaanlage | 
ber einem Vergleich der Neuralinduktionen von Huhn und Triton stellen 
ir grosse Unterschiede fes 
inderen Vogeln (und nach 
men die Neuralinduktionen 
i TVONdlaniage CGagegen ell ITCILE 
sen Teil des Embrvos, etwa ein Viertel seiner Oberflache. 
Anuren haben wir einen intermediar¢ 
st als den Sauropsiden. Diese Form der 
der Neuralinduktionen eine ziemlich  breite 
totalen Typus der Entwicklung, der sowohl den Urodelen as ===’ 
eigen ist. Aber trotz der 
dien, wenn diese an der ver- 
den allmahlich schmaler. der 
Spezielle hei 
der Aufzeichnung dicsss ocnommen 
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\bb. 17. Zwei Schemata, welche die Grossenverhaltnisse des Gebietes der Neuralinduk 
tionen bei Anuren und Urodelen zeigen. Das Gebiet der Neuralinduktionen ist bei -\nuren 
viel kleiner als bei Urodelen. Verer. So. 


a. 


\nlage nur ungefahr die Halfte der Breite wie bei Triton ein und verjungt 
sich seitlich sehr schroff. 

Die Stelle, an der bei Anuren die Chordaanlage plotzlich schmaler wird, 
liegt an der Linie, die den Winkel zwischen der Symmetrieebene und der 
Horizontale zur Halfte teilt, also gerade an der Stelle, an der das Gebiet des 
Organisators bei der Implantation der 45-grad. Stucke zerschnitten wird. 

Da nach Vogts Angaben im Blastula- und Fruhgastrulastadium ausserhalb 
der genannten Zone noch ein schmaler Streifen der Chordaanlage vorhanden 
ist, so liegt die Vermutung nahe, dass sich die Chordaanlage bei Anuren im 
Laufe der Entwicklung schneller verandert als bei Triton. Um dies zu prufen, 
musste man jedoch die Farbmarkierungsversuche in spateren Stadien machen. 
Dies wurde eine Bestatigung unserer Angaben wher das Aufhoren der neura 


len Induktionen, ausserhalb der zentralen 45-gradigen Zone sein. 


2. LATERALE VERANDERUNG DER INDUKTIONSFAHIGKEIT 
DES ANURENORGANISATIONSZENTRUMS IM VERGLEICH MIT 
DEN URODELEN. 


Aus den Angaben von H. BAavutzMANN geht hervor, dass innerhalb einer 
umfangreichen Zone, ca. auf einem ganzen Kugelviertel, Fahigkeiten zu 
neuralen Induktionen fast unabgeschwacht vorhanden sind. In der Zone 
»median aufwarts bis einschliesslich 60 Grad erzielte H. BautzMANN ganz 
klare Falle guter neuraler Induktionen. In der Zone zwischen 60 und 90 Grad 
waren bei ihm auch neurale Induktionen zu vermerken, allerdings kleiner als 
in der 30—6o0-gradigen Zone. BAUTZMANN sagt aber (1926, S. 296) ,,...aus 
der Grosse der Induktion darf aus weiter unten erwogenen Grtnden ein 
Schluss auf Abnahme der Induktionsfahigkeit mit Zunahme der Entfernung 
vom Urmund nicht ohne weiteres gezogen werden. In der Richtung ,,schrag 


aufwarts* erzielte er, sicher bis 60 Grad, ebensogute neurale Induktionen, aber 
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in der Zone zwischen 60—g90 Grad gab es nur einen Fall einer schwachen 
Induktion, und in der Zone zwischen 90—120 Grad erzielte er eine Induktion, 
lie er als nicht eindeutig betrachtet. 

Wenn diese Angaben auch ziemlich luckenhaft sind, so ist doch klar, dass 
auch in grosser Entfernung von der Gastraleinstulpung noch die Fahigkeit 
zu nennenswerten Neuralinduktionen vorhanden ist (S. 315, 1926). 

rst ganz an der Peripherie beginnt die Abschwachung der Fahigkeit zu 
neuralen Induktionen, was fur Triton besonders aus den Angaben von O. 
MaNnGoLp und FR. SEIDEL zu ersehen ist (1927, S. 

Auch bei seitlich von der Symmetrieebene entnommenen Stucken bekam 
H. BautzMANN, aus der Zone ,,quer neben“ der oberen Urmundlippe gute 


neurale Induktionen, das heisst also, dass bei der Tritongastrula die Fahigkeit 


zu Neuralinduktionen bis auf g0 Grad seitlich der Gastraleinstulpung ver- 


breitet ist. 

Wenn wir diese Angaben von BAUTZMANN uber Triton mit meinen Angaben 
uber Anuren vergleichen, so sehen wir ausser den oben gezeigten Unterschie- 
den in der Grosse des Gebiets der Neuralinduktion auch wesentliche Unter- 
schiede hinsichtlich der Veranderung der Induktionsfahigkeiten seitlich der Sym- 
metrieebene. In der Zone schragaufwarts, wo BAUTZMANN immer noch gute 
Neuralinduktionen erzielte, sind bei Anuren nur noch Spuren neuraler Induk- 
tionen zu verzeichnen. Noch auffallender sind die Unterschiede in den An- 
gaben tiber jene implantierten Teile, die BAUTZMANN als quer-neben, -ober- 
und -unterhalb der oberen Urmundlippe bezeichnet. Hier fallen bei Anuren 
die Neuralinduktionen ganzlich weg, wahrend es bei Triton auch in diesen 
Serien noch gute Neuralinduktionen gibt. 

Wenn also bei Triton eine Abschwachung der Induktionsfahigkeiten, von 
welchen auch SPEMANN in seinem letzten Buche spricht, erst in einer Ent- 


fernung von mehr als 60° vorn, schrag-aufwarts und quer-neben, oben und 


unter der oberen Urmundlippe stattfindet, so findet diese Abschwachung bei 
Anuren schon in einer Entfernung von 25° seitlich der Symmetrieebene statt, 
und in der letztgenannten Zone quer-neben, oben und unter der oberen Urmund- 
lippe, fehlt eine solche ganzlich. 

Wie soll man nun die Unterschiede in der Induktionsfahigkeit der Anuren 
und Urodelen bewerten 

Gewisse Anhaltspunkte fur die Erklarung der merkwurdigen Abschwachung 
der Induktionsfahigkeiten bei den Anuren seitlich von der Symmetrieebene gibt 
uns Vogt in seinen Angaben uber die prasumptiven Anlagen der Anuren. 
Vergleicht man die Abschwachung der Fahigkeit zu neuralen Induktionen mit 
dem Ubergang von der breiteren Zone der Chordaanlage zu den seitlichen, 
stark verschmalerten Teilen, (siehe Abb. 89 bei W. Vogt, 1929) so sieht man 


eine gewisse Ubereinstimmung zwischen meinen und Vogts Angaben. Daraus 
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folgt aber, dass bei Anuren die Chordaanlage eine nahere Beziehung zur 
Induktion der Neuralorgane hat. 

Bei Triton dagegen sieht man, wenn man die Angaben von BAUZTMANN 
mit denen von Vogt vergleicht, dass hier auch das prasumptive Mesoderm 
die Fahigkeit zu neuralen Induktionen hat. 

Its ist ubrigens bewiesen, dass ein Stuck des prasumptiven Mesoderms bei 
Isolation oder bei Implantation in ein indifferentes Gebiet sich sowohl zu 
Chorda als auch zu Muskelsegmenten entwickeln kann. (Zum erstenmal von 
BAUTZMANN 1927.) Doch betont BAUTZMANN in seiner letzten Arbeit, dass die 
Chordaanlage eine bestimmte, spezielle Fahigkeit zu neuralen Induktionen hat. 
Durch diese Annahme entstehen aber Widerspruche zu den Angaben dieses 
Autors uber den Umfang des Organisationszentrums bei Triton. Denn dort 
stellt er fest, dass die ganze [instulpungszone Fahigkeiten zu neuralen Induk 
tionen besitzt, dass also nicht nur die prasumptive Chordaanlage, sondern 
auch die Anlage des Mesoderms zu Neuralinduktionen befahigt ist. der 
Zone querneben der dorsalen Urmundlippe gibt es keine Chordaanlage nach 
dem Vogt-Schema, doch besitzt auch diese Zone nach den Angaben von 
BAUTZMANN die Fahigkeit zu neuralen Induktionen. Schwache, aber immer 
noch deutliche Induktionen bekam BAuUTZMANN auch von den Stucken ,,quer- 
unten’ der oberen Urmundlippe, wo doch dieses Gebiet weit von der 
prasumptiven Anlage der Chorda entfernt liegt. 

Kine Menge Fragen entstehen hier. Bei Triton sind in der Zone, in der 
die Chordaanlage ganzlich fehlt, immer noch bedeutende neurale Induktionen 
zu verzeichnen, wahrend bei Anuren selbst da, wo das Material der Chorda 
anlage noch in bedeutendem Masse vorhanden ist, Neuralinduktionen fehlen. 
Wie man nun solche und ahnliche Fragen beantworten soll, ist vorlaufig 


noch unklar. 


DIE ZONE DER MESODERMALEN UND NEURALEN 
INDUKTIONEN. 


Die angefthrten Tatsachen zeigen, dass bet Anuren die Zonen der neuralen 
und der mesodermalen Induktionen nur zum Teil zusammenfallen. Im zen- 
tralen Gebiete ist ein solches Zusammenfallen vorhanden, wahrend sich in det 
breiten Zone ausserhalb des 45-gradigen Sektors diese Gebiete nicht decken. 
In einer Reihe von Fallen reagierte das System, obwohl starke mesodermale 


Induktionen vorhanden waren, nur mit sehr schwachen, neuralen Induktionen 


oder uberhaupt nicht. Hierher gehoren solche Falle wie 130 Rana esculenta, 


X. esc. und andere. 
Die Untersuchungen uber das Organisationszentrum gestatteten, eine ge- 


wisse Unabhangigkeit der neuralen von den mesodermalen Faktoren fest- 
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zustellen, was heisst dass die Zone der neuralen Induktion bedeutend schmaler 
1SI als die der mesodermalen. 


Es ist weiter interessant, dass innerhalb des neuralen Induktionsfeldes die 
Induktionsfahigkeiten von der Mitte des Organisationszentrums aus nach den 
Seiten zu schwacher werden und schliesslich vollkommen verschwinden. Fur 
die Untersuchung dieser Erscheinung ist das Anurenei viel geeigneter als das 
Tritonei, bei welchem die Fahigkeit zu Neuralinduktionen innerhalb der gan- 
zen Ejinstilpungszone, und, nach BautzMANNs Angaben, hier sogar fast unab- 
eeschwacht, vorhanden ist. 


Aus Vorhergesagtem geht hervor, dass auch das Gebiet der mesodermalen 


Induktionen graduelle Veranderungen seiner Induktionsfahigkeiten aufweist, 
so dass man auch hier einen bestimmten Punkt als den Punkt des maximalen 
Induktionseffektes bezeichnen kann. Anscheinend liegt dieser Punkt seitlich 
der Symmetrieebene, aber genaue Angaben daruber fehlen zur Zeit noch. Ge- 
wisse Anhaltspunkte hierfur geben die Untersuchungen uber den Bau der 
en Zwillinge (nach der Bezeichnung des Verfassers) die sich aus der 
Halfte einer Gastrula entwickelten. So hatte z. B. bei Keim 

1Q31 die Halfte, die 15—-20 Grad von der Symmetrieebene abge 

ine Chorda, die wesentlich machtiger entwickelt war, als die bei 


der Kontroll-Gastrulahalfte. 


i 


dass die laterale Abschwachung der Induktionsfahig- 


lie zunehmende Wirkung des mesodermalen 


( 


ationszentrum der Anuren eine allmahliche Ver 

Fahigkeit zur Induktion der Achsenorgane festgestellt. Man 
graduelle Abnehmen der Induktionsfahigkeit von zwei Gesichts 
‘trachten. Einmal haben diese graduellen Verschiedenheiten eine 
den physiologischen Arbeiten von CuiLp, welcher meint, dass das 
Privatfall einer allgemeinen Erscheinung des 

Diese physiologische Definierung besagt aber noch 

den Ursprung dieser Erscheinung und uber die Bedeutung der 
in den Induktionseigenschaften der Urodelen- und Anurengruppe. 
in einen zweiten Gesichtspunkt durch welchen man diese 


nistoriscn betrachten kann. 


Zeit konnen wir diese Unterschiede in den Induktionsfahi 


(srundmomenten senen: 


Neuralinduktionen 


neuralen und der 


Zusammen. 
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3. Die Veranderungen der Induktionsfahigkeiten seitlich von der Symmetrie- 
ebene gehen bei Anuren viel schroffer vor sich als bei Urodelen. 

Wir k6nnen hieraus einen wichtigen Schluss ziehen und zwar: Die Anuren, 
als die weitaus spezialisiertere, sekundare Gruppe, zeigen auch in der Ent- 
wicklung, in unserem Falle im Bau des Organisationszentrums sekundare 
Merkmale und zwar die viel schmalere Induktionszone. Das heisst, dass die 
morphogenetischen I¢*rscheinungen, ebenso wie alle anderen Merkmale der 
volution unterliegen und im Laufe der Evolution sich entwickeln. Die spe 
zialisiertere Gruppe kann auch die spezialisiertere Bildungsweise der Achsen- 


organe haben, wie es hier tatsachlich der Fall ist. 
Ss 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Durch Implantation von Teilen ein und desselben Organisationszentrums in 


mehrere Wirtskeime gelang es in einer ganzen Reihe von Fallen, den maxima- 
len Induktionseffekt festzustellen, wodurch die Moglichkeit gegeben war, den 
Grad der Induktionsfahigkeiten der verschiedenen Punkte des Gebiets der dor- 
salen Urmundlippe zu untersuchen. 

Die Experimente wurden zum Teil homoplastisch (Rana esculenta, Pelobates 
fuscus, Bombinator pachypus), zum Teil heteroplastisch durchgefuhrt. Bei den 
letzteren diente als Wirtskeim stets Rana esculenta, als Spender der Keim 
der Rana arvalis. Bis zum Stadium der Larva, die kurz vor dem Ausschlupfen 
ist, sind die Unterschiede in der Pigmentierung gross genug, um die Grenze 
zwischen den Geweben des Implantats und des Wirtes erkennen zu konnen. 

Die Stucke des Organisationszentrums wurden im Stadium des sichelfor 
migen Urmundes, wenn das Organisationszentrums, d. h. die Anlage der 
Chorda und des axialen Mesoderms, nah am Rande des Urmundes liegt, aus- 
geschnitten. Die Stucke wurden in einer bestimmten Entferung von der 
Symmetrieebene entnommen und einem anderen Keime in das Bauchgebiet 
implantiert. Auf diese Weise war es moglich, die Frage der Induktionsfahig 
keiten der verschiedenen Orte des Organisationszentrums zu erforschen. 

Xs wurden vier verschiedene Serien hergestellt. Das Gebiet des dorsalen 
Halbviertels wurde in sechs Teile geteilt, die je einem Keime implantiert wur- 
den, sodass jeder Keim ein Stick von 30 Grad erhielt. In einer Serie wurden 
nur zentrale Stucke implantiert, wahrend in einer zweiten sowohl zentrale als 
auch laterale implantiert wurden. Diese Experimente wurden teils homoplas- 
tisch, teils heteroplastisch ausgefuhrt. In einer dritten Serie wurde das dorsale 
Viertel der Gastrula in vier Teile geteilt und vier verschiedenen Keimen im- 
plantiert, von denen zwei die 45-gradigen zentralen Teile des Organisations- 


zentrums und zwei je eine von den 45-gradigen lateralen Partien bekamen. In 
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einer vierten Serie, die zur Kontrolle der anderen diente, wurde das dorsale 
Kugelviertel in drei Teile geteilt und je einem von drei Keimen implantiert. 
Diese Versuche zeigten, dass Neuralinduktionen nur durch solche Stticke 
hervorgerufen werden, die in der Zone bis 45 Grad seitlich der Symme- 
trieebene entnommen werden. Dabei zeigte sich ein grosser Unterschied 
in den Induktionsfahigkeiten zwischen Stucken, die in einer Entfernung von 
15 Grad von der Symmetrieebene entnommen waren und solchen, die mehr seit 
lich herausgeschnitten waren. In letzterem Falle sind die Medullarrohre klein 
und atypisch gebaut. In der Zone seitlich von 45 Grad lateral zur Symmetrie- 
di 


ebene horen die Induktionen der Medullargebilde ganzlich auf. Dagegen sind 
in diesen seitlichen Teilen des dorsalen Kugelviertels noch mesodermale Induk- 
tionen zu verzeichnen. Hieraus folgt ein wichtiges Ergebnis unserer Unter- 
suchungen, namlich die Feststellung, dass die Zonen der mesodermalen und 


die der neuralen Induktionen bei Anuren nur zum Teil zusammenfallen. 


Die Irgebnisse der Implantationsversuche wurden durch Kontrollversuche 
mit schrager Durchtrennung der Gastrula bestatigt. Indem die Schnurungs- VOL. 


ebene zur Symmetrieebene einen Winkel bildet, entwickelt sich aus der von 


der Symmetrieebene abgewandten Halfte ein Embryo, der umso defekter ist, 


je grosser der Winkel zwischen der Symmetrieebene und der Trennungs- 


ebene ist. 


Das Hauptergebnis der Untersuchung ist die Feststellung, dass in den 


kigenschaften des Organisationszentrums der Anuren und Urodelen wesent- 


liche Unterschiede bestehen. Wir konnen diese Unterschiede folgendermassen 


zusammenfassen: 
Zone 


Urodelen und zwar nur etwa halb so gross; sie erstreckt sich auf ein Gebiet 


bet 


Induktion ist be1 Anuren viel schmaler als 


1 
der neuralen 


von 45 Grad beiderseitig der Symmetrieebene. 


2. Die Zone der neuralen und der mesodermalen Induktionen fallt bei Anu- 


ren nur zum Teil zusammen. 


3. Die Veranderungen der Induktionsfahigkeiten seitlich der Symmetrie- 


ebene gehen bei Anuren viel schroffer vor sich als bei Urodelen. Stucke des 


Organisationszentrums, die weiter seitlich von der Symmetrieebene entnom- 


men sind, ergeben selbst bei vollkommener Invagination des Mesoderms nur 


stark defekte, sekundare Anlagen der Achsenorgane. 


Das Aufhoren der neuralen Induktion ausserhalb des zentralen 45-gradigen 


Sektors sowie die Veranderung der Fahigkeit zu neuralen Induktionen schon 


innerhalb des 15—20 Winkelgrade lateral von der Symmetrieebene gelegenen 


Gebietes lasst sich durch die Angaben von W. Vocr uber die Grenzen und 


Masse der Chordaanlage nicht erschopfend erklaren, wenn auch diese Angaben 


unseren Feststellungen nicht widersprechen. 
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EXPERIMENTAL STUDIES 
ON THE LARVAE OF ASCIDIA 


(The Department of Biology of the 2. Medical Institute and the Department 


of Histology of the 1. Medical Institute, Leningrad.) 


The present investigation has been carried out in the summer of the years 
1936 and 1937, in the Sebastopol Biological Station of the Academy of Science 


of USSR (on the Black sea). For these researches larvae of the compound 


ascidia Botryllus schlosseri PALLAS) were employ ed. The fact that the larvae 


of Botryllus are available in large numbers is an ite » favourable that 
counterbalances the drawback of their small dimensions. Habitually experi 
mental studies on metamorphosis are carried out on Amphibia—and ; 
also on Insects. Causal researches of the metamorphosis in Ascidia have been 
carried out (P. Weiss 1928, C. GRAVE and WoopsribGcE, S. GREVE, 1932, 
HOLMGREN 1933 and others) but such publications are few in number. Since 
CONKLIN’s (1905) paper on the development of Ascidia the interest in this 
group has largely increased—still the advanced developmental stages are but 


insufficiently known. 


The Ascidian larva is an organism composed of two types of organs—provi- 


sory, more highly differentiated organs and definitive organs—represented by 
embryonic primordia. The two systems have a different fate. The provisory 
organs degenerate, of the definitive ones the simple Ascidia is formed. 

Our study of the larva of Botryllus has been rendered considerably easy 
by the work of GRAVE and WoopsRIDGE (1924) in which a description of 
the normal morphology and biology of the larva is given. 

The aim of the present paper is threefold: 1) to obtain evidence of 
regulative power of the larva in the various stages of its metamorphosis, 2) 


study the factors and causes producing metamorphosis, 3) to examine the 
interrelation existing during metamorphosis in the larva of Botryllus between 
its provisory and definitive organs. 

The description of the experiments undertaken is preceded by a brief descrip 
tion of the structure of the larva of Botryllus schlosseri and of its meta 


morphosis. 
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THE STRUCTURE AND METAMORPHOSIS OF THE LARVA OF 
BOTRYLLUS SCHLOSSERI (Patras). 


the Botryllus colony the germ cells develop in the peribranchial cavity, 

the larvae leave the maternal colony always in the same stage of develop- 
of the free-swimming larva. 

The development of the germ cells throughout the colony is more or less 

synchronic so that a great number of larvae leave the colony simultaneously. 


\fter swimming about for some 


ime the larva becomes attached and under- 
goes metamorphosis. The period of the larva’s free life is highly varied. 
j observations on the time needed for the larvae to begin their 


below 


Table 1. 


" Total number of larvae 
Time in hours 
in the experiment 


Number of larvae that began 
to metamorphose 


Percentage of larvae in metamorphosis 
as rated against the total number of 
larvae under observation 


indicates that 1 t larvae (73 p.c.) began their metamorphosis 
g the colony whereas 14 larvae attached later, 


findings confirm, and coincide with the data presented 


WoopBRIDGE. S. ZERNOV (1913) states that in the biocenosis 


takes the place of the Hydroids. This might be in part due 

‘vilus larvae develop upon Hydroid colonies which of course 

f a further existence. 
re Botryllus larvae according to my experience easily attach and 
metamorphose, so that larvae in various stages of development and of colony 

‘mation may always be found. 

The free-swimming Botryllus larva is tadpole shaped—its body is broad 
nd oblong and it bears a tail (fig. 1). At its anterior end the larva bears 
is fringed with a broad fin undulating in a spiral and 

movements in the water. 

in a dense tunic produced by the mantle cells. The 


the exception of the nervous system—are mainly con- 


nervous system is of a most complex structure; it has been 


by GRAVE 1933 on Botryllus niger. The nervous system is 


metamorphosis are given HD (table 1). 
The table 
11¢ LaDIC 
within I to 2 
t various periods. These 
by GRAVE an’) / 
centrated in the tall. 
The 
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Fig. 1. Free-swimming ‘io Provisory nervous system in free-swimming 
larva of Botryllus f B. niger (the figure is reproduced from 
schlosseri (Pallas). Grave's publication 1932) 


composed of a group of 5 ganglia | in the body of the larva, and of 


peripheral ganglia. To the central nervous system belongs a visceral ganglion 


composed of two groups of nervous cells, of which one lies nearer to the 
anterior end, and the other—at the base of the tail. The sensory vesicle 
includes a statolyth constituted of one cell which extends sensory fibres to 
the visceral ganglia. From the anterior end of the central nervous system two 
peripheral nerves arise these, dividing in fine branches, run towards the 


anterior end, and serve to connect the five nervous ganglia in the anterior end 


of the body with the central nervous system. Of the five ganglia mentioned 


three lie close to the papillae and two near the adhesive membrane. GRAVE indi 
cates that connecting commissures exist between these ganglia. 


In the tail the nervous system lies dorsally, it includes a trunk composed of 
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fairly small cells that take origin from the posterior end of the central nervous 
system. The structure and disposition of the nervous system (for Botryllus niger) 
are represented in fig. 2—reproduced from GRAVE’s paper (1933) 


system of B. schlosseri differs only in some details of slight importance. The 


. The nervous 


definitive nervous system is composed of a small group of cells lying near 


the proximal end of the larva’s central nervous system. 


Above the definitive ganglion the primordium of the hypophysal duct is 
situated. 
] 


tail presents the following structure. In the centre lie the notochord 


large cylindrical cells, the protoplasm of which is abundantly filled with 
The nucleus has a central position. The notochord is flanked 


the striped musculature of the larva: we find three parallel rows of muscular 


= 

= 


‘ells are cylindrical shaped and form re 
central position. The muscular fibrils run 
d extend over the whole length of the tail in a spiral c 
striated, with discs disposed in regular sequence. 


the above primordia are enclosed in the mantle; the ventral side 
mesenchyme cells extends. At the very beginning of 


undergoes a desintegration together with the whole 


provisory nervous system. The cells of the notochord and the muscula- 
lie off while the yolk contained within the notochord cells is apparently 


As regards the definitive organs we find in the free-swimming larva—at 
its anterior end below the tunica—eight ampullae. The ampullae are the prim- 


ordia of a system of organs serving in a Botryllus colony to connect the 
zooids with each other. The digestive system proper to the colony does not 


function; it commences with an oral siphon disposed on the dorsal side near 
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the basis of the larva’s tail. The oral aperture opens into the pharynx and the 
floor of the pharynx is a groove-like primordium-—the endostyle. 

The endostyle cells lie more closely together, and they are more numerous 
than those of the pharynx wall. On both sides of the pharynx the primordia 
of the gill slits are disposed. GRAVE (1924) states that in the Botryllus larva 
the number of gill slits varies from 4 to 6. In the majority of cases there are 
four or five slits. | have never seen six gill slits. In its ventral portion the phar- 
ynx goes over into rather short oesophagus ; this opens into a rounded stomach 
primordium and next comes the intestine. The intestine differentiating opens 
into the peribranchial cavity. In the free-swimming larva the anal siphon is 
already outlined, it is situated behind the oral siphon. The two sacs that develop 
on both sides of the anal siphon are its peribrancial sacs. The sacs are connected 
vith the pharynx by way of the gill 
slits. All the primordia of the defini 
tive organs enumerated are consti- 
tuted of yolk-laden embryonic cells 
(fig. 4). The cells which compose 
the several organs differ but slightl) 
from each other. This short deserip 
tion is sufficient to give an idea of 
the morphology of the Botryllus 
larva. The metamorphosis begins by 
the larva becoming attached with its 
anterior end, retracting at the same 
time its adhesive membrane and the 
papillae while the ampullae swell and ig. 4. The structure of cells in tl 
stand out distinetly. As soon as the tive organs of free swimming larva, 
larva has attached itself, the retrac 
tion of the tail sets in; it is shifted from a vertical to a lateral position (fig. 5), 


owing to the irregular growth of the different parts of the larva. Parallel 


4 


the shifting of the tail the oral and atrial siphons move upwards and 
finally come to occupy their definitive apical position. 
Together with the siphons a shifting of all the viscera takes place so 


} 


| he lower part of the larva, while between the 


the endostyle comes to lie in t 
siphons the nervous ganglion is localized. Then the siphons obtain an opening 
and although the gill slits still retain their larval structure the larva begins 


already to take up food. 


While these changes in the external morphology of the larva take place, the 


tissues begin to differentiate—the first stages of this process may easily be 
discerned on sections. Along the bottom of the endostyle ciliate cells alternating 
with glandular cells appear. A stretching of the gill slits takes place and there 


also ciliate cells come to view. The stomach grows considerably larger ete. 
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CHANGES IN THE REGENERATING POWER OF THE LARVA 
DURING METAMORPHOSIS. 


The alteration of the regulative power of the body in ontogenesis renders 
it possible to bring into evidence the potencies of separate tissues on the one 
hand and those of the embryo as a whole—on the other. We now dispose of a 
fairly large amount of facts indicating that the young organism, resp. the larva, 
as compared with the adult organism, regenerates less well, if at all. This has 
been recognised by Vocr and SwetrLtow in Amphibian larvae. It is known 
likewise that the Echinoderm larva does not regenerate etc. 

It may be inferred from these facts that the power for regeneration is 
dependent on the processes that take place within the body. 

In this respect the forms characterized by a determinative development and 
an easy regeneration in their adult stage present a special interest; such are 
the Ascidia. 

During metamorphosis considerable alterations occur in the primordia and 
in view of this my researches in regeneration were made on larvae both 
previous to, and at various stages of, metamorphosis. 

The experiments on regulations in larvae during metamorphosis were carried 
out on four different stages. The first stage was a free swimming larva that 
had just left the colony. The transsections carried out on the free-swimming 
larva were variously orientated so that in most cases both the definitive and 
the provisory organs were damaged. 

This made it possible to study in what way the highly differentiated tissues 
of the provisory organs on the one hand, and the embryonic primordia of the 
definitive organs on the other hand responded to the inflicted defect. 

The second stage is represented by larvae that have begun to metamorphose 
(fig. 5c) independently of whether the larva has become attached or no. In 
the larva of this second stage the tail is shifted to one side and has undergone 
complete reduction. At the spot, where the tail was previously, remains a small 
tubercle enclosing the degenerating tissues of the tail. Together with the loss of 
the tail a shifting of the definitive organs takes place. The siphons are disposed 
dorsally and lie very close to each other. The atrial siphon lies higher and 


oill slits are considerably 


the oral siphon—somewhat lower down. The 
lengthened. Their number are the same as in the free-swimming larva. 

Stage III (fig. 5 d).—This stage includes zooids which have nearly reached 
their definitive development. Siphons are formed and the alimentary system 
has begun to function. In the third-stage larva the siphons lie fairly close to 


each other. The gill slits still retain their larval aspect; they appear as long 


narrow transverse slits. But definitive gill slits begin already to be formed. The 


larva has a developed definitive musculature which causes contractions of 
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the siphons. Always a larva in the third stage possesses a bud distinctly 
visible when the larva is examined with a binocular lens. 

The last studied IV (fig. 5 e) stage has already the appearance of a simple 

idi it the disposition and the structure of the organs is that of the 

At the same time the bud presents a considerable growth. For 

our experiments single specimens of Botryllus were secured from their natural 

surroundings—for the most part from the branches of Hydroid colonies on 


which the larvae easily attach—or from the aquaria walls. 


a) Stage | 


The experiments purporting the putting into evidence of the first-stage 
larva’s regulative power were the most numerous. These experiments amounted 
to more than 20 series and in them above 150 larvae were used. 

The operations that were carried out may be classed in two groups. The first 

of experiments includes different variants of the operation of the 
larva’s anterior end. The second series conprises experiments \ .th transsection 
on 


y in the case if the anterior end is undamaged 1 these operations 


of the posterior end. The operated larvae very seldom beco: attached, and 


both definitive and provisory organs were destroyed. The question of whether 
regulation has taken place may be solved by an examination of the 

organs, which are the most conspicuous. In view of this special atten- 

the presence of such organs (ampullae, siphons) in the 

the provisory organs it is the papillae together with the 

y are innervated that are damaged; of the definitive 
Nas Evidence w: mer x<periment 
Was Obtained Dy Numerous experiments 


ay, never regenerate. This refers to all cases of opera- 


ne papilla or two or all three papillae were transsected. 


wounded place where the tunica’s edges join, the wound is closed but no regula 
tive phenomena have ever followed. Neither could regulation be observed when 


more considerable lesions were made. This will be discussed further on. 


Operation carried in the hind end, for the most part 
] 


Various 


evels, equally shows no regulation. It 


| the tail does not impede the drawing in of the remaining 


e provisory nervous system cause to consider a 
1 of any portion of the central nervous system as impossible. 


transsection of the anterior end was practised the sensory vesicle 


ith its statolyth was usually injured by the pressure produced, 


1 


n ensued. It may be concluded from the above that none of 


ans are capable of regulation. This peculiarity is due to the fact 
highly differentiated tissues, 


rgans are composed of S 
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muscles, nervous system. The notochord cells are filled with yolk globules 
but, similar to the cells of the nervous system and the muscles, they represent 

cells that have attained their definitive differentiation and cannot multiply. 
The definitive organs on the other hand are represented by embryonic 

primordia, the cells of these primordia are laden with yolk globules. All the 

cells present a more or less similar appearance. The nuclei in the cells are 

variously orientated. If detinitive organs are 

lesioned it is rather difficult to detect what damage 

the one or the other of the primordia has under- 

gone. Besides, observations of regulative pheno- 

mena in the larva are rendered more complicate 

by the early setting in of budding. Before we 

turn to the description of our experiments it 

must be noted that the free-swimming larvae are 

as incapable of restituting the defects in the 

definitive organs as in the provisory organs. 

The absence of regulation may easily be traced 

by the external aspect of the larva-—ist siphons 

and ampullae. Subsequent to the jiarvae sustaining 

a defect, larvae possessed of one siphon only 

frequently develop, and the same refers to the 

ampullae which on being transsected remain 

smaller than normal (fig. 6). When the anterior 

end is transsected, the ampullae are the first to 


be damaged; when ampullae alone are damaged 


the other organs present a normal development. 


The transsected ampulla retains its reduced size 


(as compared with the normal). In the case of Fig. 6. Larva, 24 hours after 
operation with diminished 
a complete excision of several ampullae the 
number of ampullae am. 

ascidia is found to. be deprived oO! several 
of the mantle canals that serve to connect the zooids in the colony with 
each other. 

On examining the structure of the larva on sections the defects sustained 


by the atrial vesicles and the gill slits stand out most distinctly. 


The development and differentiation of the several primordia take place 
independently of other primordia; as a result of the experiments defective 


} 


organisms are obtained but as it has not been possible to follow up the process 


of their formation, the final results can only be stated. In some cases com- 


plete eliminations of the intestine, stomach, endostyle, the atrial vesicles, gill 


slits etc. could be observed. The dan age done does not suppress the further 
differentiation of the remaining parts. Thus e.g. the endostyle begins to differ 


entiate, it produces beating cilia, but only the basal layer is originated (fig. 7 
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In the differentiation of a detectuous larva the 
cells lose all the yolk they contain, the nuclei 
in the epithelial tissues come to lie basally Cie. 

Occasionally when considerable destructions 
were produced, disjointed cells, with a defec- 
tuous ganglion included in them, came to view. 
Although the larva has sustained a considerable 
defect owing to the operation, in all cases when 
at least a part of the atrial vesicle remained—a 
fully normal bud is formed (fig. 8). This part 


a of the process is quite independent of the 
Difterentiation otf the 


» > > serene ) 
an operated larva development of the maternal organism. In most 


cases the larva does not reach its final develop- 
ment probably owing to a lack of nutritive material. The cells of the maternal 
body soon spend their yolk reserves; owing to the defect sustained by the 
larva and absence of regulation, the siphons are not formed and no nutrition 
of the maternal organism and of the bud in consequence takes place. 

The cells from which the bud is originated possess no yolk granules so that 
the bud during its development is fully dependant upon the maternal organism. 
It comes to pass when nearly the entire larva has been injured by the operation 
that no bud at all is formed—but this occurs rarely. 

If an operated larva lives longer than 24 hours a natural degeneration of 
tissues sets in—the mantle is found to include a group of cells among which 
phagocytes are fairly numerous ; these take up both yolk granules and degenerat- 


ing cells. Thus evidence is obtained that the free-swimming larva is incapable 


b) Stage Il 


The second-stage larvae were transsected in various planes, mainly near the 


oral siphon, or the line of transsection lay between the oral and the anal siphons. 


It is to be noted that by far not all the lines of transsection in the second stage 
larva may be compared with the transsections carried out on the larvae in their 
first stage of development. This is due both to the change in the external 
aspect of the larva which begins to metamorphose and to a different arrange- 
ment of its organs. In both cases, however, several organs were damaged and 
in this plane comparison is possible. 
12 series of experiments on about 70 larvae were carried out. 

In most cases only the final result of the experiment was taken into con- 
sideration. By observing the external morphology of the operated larvae it is 
frequently possible to observe the origination subsequent to operation of a 


normal single ascidia. 


220 
| 
“hye 
- 
¢ 
) 
Fig. 7. 
endostyle in 
ort regeneration. 
10 


221 


EXPERIMENTAL STUDIES ON THE LARVAE OF ASCIDIA — 


Fig. 8. Origination of the bud in an operated larva. p bud, y yolk-globules. 


When entire ampullae are excised, no regeneration of that portion of the larva 
takes place. In the second stage however in many cases a complete regeneration 
of several larvae comes distinctly to view. Changes undergone by the cells 
may serve as a particularly good and distinct criterium of regeneration. How 
ever, it is by far not always that regeneration in the second stage takes 
place. When there is no regeneration, e.g. in the free-swimming larva—no 
postoperative alterations of the entire larval organism ensue. 

On the other hand in the case of regeneration taking place, a general reaction 
of the whole organism may be observed; it manifests itself both in alterations 
of the external aspect and in alterations of the tissular elements. These latter 
changes consist in the cells considerably increasing in size. In the lumen of 
intestine and stomach giant cells appear; these are built of a fairly large 
amount of protoplasm and a big nucleus, and differ in a striking manner from 
the other cellular elements of which the larva is composed. Sometimes a nervous 
ganglion was observed to be formed. A complete regulation however, such as 
could lead up to the origination of a small simple ascidia may not always be 
observed. Regulation seems to occur in such cases when the defect produced 
is not too great. In the case of considerable lesions no regulation ensues. An- 
other fact which in my opinion may inhibit regulation is the retardation in 
the regeneration of the siphons. The larvae in their second stage lose nearly 


all their yolk and their cells possess no reserve nutritive substances. 


15. A. Z. 1939. 
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defectuous larva is incapable of taking up food. After the 


been produced the cells—supposing that regulation takes place 


yolk very rapidly. A retardation in the setting in of the larva’s 


» the cause of the regulation not reaching its conclusion. 


sometimes may inhibit regulation is the budding 


factor which 


more seldom that the larva which begins to bud restitutes the 


has sustained. Between bud formation and regulation in the larva 
tain relationship exists. 


It is possible to trace in microscopical preparations how a bud begins to be 
formed, while no regulation is observed in any of the definitive organs. In 
another case the second-stage larva restitutes the detect sustained while tn. 


g 

bud searcely develops—if at all. 
\ll these facts indicate that a certain regulating power is proper to the 
second-stage larvae, and that under favourable conditions such larvae are 


r the defect they have sustained. 


Cc) Stage ELB 


In the third-stage larvae the alimentary system functions already and the 
siphons lie fairly close to each other—not far apart as is the case in zooids 


part of a colony. At this period the several tissues and organs are 


that form 
already sufficiently differentiated. All the yolk is used up—it is completely 


ibsent from the cells of all provisory organs; the statolyth alone remains—it 


lies free, presenting the aspect of a pigment spot. 


The larvae were transsected in various planes but the results stand out most 


clearly when it is the oral siphon that is cut off or partly destroyed. We had 


in 14 experimental series, comprising 100 larvae. All the third-stage larvae, 
with scarcely any exception, bear a bud which shows a relatively rapid 
development. 

With the view of obtaining evidence of the regenerative power of the third 
stage larvae as reflected in purely external changes the following experiment 
was undertaken. Several free-swimming larvae were placed in a crystallization 
ith pure sea water. Some of the larvae attached themselves at the bottom 
dish and began to metamorphose. In order to secure normal metamor- 
the larvae, the dish with the larvae attached to its floor was placed 
he bottom of a large aquarium, through which a current of sea water was 
\fter a lapse of 24 hours or more a cer amount of larvae 
found at the bottom of the dish. Such larvae were 


lens and their oral siphon cut off together with a 
tissues. The place where the operated larva was 


of the dish was marked; in this way exact observations 
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EXPERIMENTAL STUDIES ON THE LARVAE OF ASCIDIA _ 
of the operated larvae were made possible. By checking at various periods 
of time the state of the larva, evidence was obtained, that part of the larvae 
comparatively soon regenerate the missing organ—the oral siphon. 

The results of one of the experiments of this sort are given in the adjoining 
table IT. 
Table Ul. 


24 hours after operation. Water t® 


Bud production and 


Regeneration No regeneration Dead . 
§ no regeneration 


14 


According to the results obtained all the larvae may be classed in three 


eroups. The one includes such larvae in which the siphon is comparatively 


24 hours have not restituted their siphon but the larvae produce a_ bud 


soon regenerated. The second group is composed of larvae which even after 


showing a rapid growth. One has the impression that development of the bud 
suppresses regeneration. Such larvae sometimes may regenerate their lost part 
but the regeneration will be a very slow process and may take place only after 
the bud has reached a sufficient development. 

To the third group belong larvae which die after operation. But the death 
ratio, as the table shows, is a relatively low one. 

This method of operating larvae attached to the bottom of the aquarium is 
very illustrative in its results, as an attached larva regenerates more rapidly 
and fully than a larva that had been detached from its substratum. 

The regeneration of single zooids takes the same course as that of the 


III stage larvae. 


d) Comparison of the results obtained. 


The first-stage (free-swimming) larva is quite incapable of regeneration 
both of the provisory and the definitive organs. The absence of a regeneration 
of provisory organs may easily be explained, as the tissues of which they are 
composed are highly differentiated and constant in their cellular composition. 
On the other hand the absence of regulation in definitive organs may be 
considered as due to the mosaic configuration of the larva so that the larva 
does not as a whole respond to the wound incurred. 

The process of the formation of the bud out of the external wall of the 
atrial vesicle (P1zON 1900) is independent of the development of the rest of 
the body. After the defect had been produced the development of the various 
organs: gill, endostyle, intestine, ganglion etc. in the larva goes on as 


autonomously as before. 
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All these parts may develop independently of each other. But this autonomous 
development may continue up to a certain stage. What determines the limit 
is not clear. Maybe there is a shortness in nutritive stuffs, but it is also 
possible that the causes lie deeper and that complete differentiation can take 
place only in an organism functioning as a unit. 

The setting in of regeneration in ulterior stages is coincident first with a 
structural alteration of the organs which to a considerable extent corresponds 
with the definitive arrangement of the organs, the functioning of the organism 
as an entire unit in its response to the wound made and a certain tissular 
differentiation. 

Presumably, in the appearance of regenerative power the two last mentioned 
changes seem to play a decisive part. 

The absence of regulation in ulterior larval stages was brought into evidence 
by ConKLin. It has however been stated by ScuMipt (1930) that the ectoderm 


seems to possess a certain regulative power. According to my data the free- 


swimming larvae of Botryllus possesses a mosaic character and it is only 


subsequent to the setting in of metamorphosis that the mosaicity disappears and 


the regenerative power comes to view. 


II. EXPERIMENTS ON METAMORPHOSIS. 


P. Weiss made the attempt of transpolating on Ascidia the theory of 


Amphibian metamorphosis; he carried out experiments on the action of crysta- 


line thyroxin on larvae of Cyona. In larvae brought into a certain concentra- 


tion of thyroxin WeErIss found acceleration of metamorphosis, also the per- 


centage of metamorphosing larvae was higher than in normal sea water. These 


experiments were repeated by BRopway (1936) on larvae of Clavelina; this 


author, besides thyroxin and crystalline iodine, employed various other agents ; 


diverse salts, neutral red, certain poisons and hypotonia. Acceleration of meta- 


morphosis was noted in all cases. Thus Bropway’s experiments bring forth 


the evidence that metamorphosis is stimulated not by thyroxine alone but also 


by various other agents. 


While studying regeneration of Ascidian larvae I was impressed by the 


extreme rapidity of the reduction of the tail in the larva, the process having 


a duration of from 1/2 to 1 hour. This rapidity of metamorphosis does not 


conform with the exceedingly slow-spreading effect of humoral factors. In view 


of this an experimental study of the factors stimulating metamorphosis in 


the larvae of Botryllus was undertaken. 


a) Stimulation of metamorphosis. 


As already mentioned metamorphosis in larvae of Ascidia could be stimulated 


by various agents—(WEIss, BrRopway, etc.). Of main importance for bringing 
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EXPERIMENTAL STUDIES ON THE LARVAE OF ASCIDIA 
into evidence the factors that stimulate metamorphosis is the question whether 
or no the said factor is specific. 

With this purpose experiments were undertaken in which the effect pro- 
duced by various factors on the free-swimming larvae were studied. The 
substances employed are enumerated in table II; the results obtained in these 
experiments were not uniform. In the table the substances with which a 
positive result, that is stimulation of metamorphosis, had been obtained are 
marked with a plus, those which had no stimulating effect on metamorphosis 


of the larvae are marked with a minus. 


Table III. 


Concentration _ Result obtained 


Strychnin 
K,Cr,0,; 


; 0,02; 0,04 % 


| 
} 
3; 0,02; 0,04 % 


KCN 


1000 2,000 4000 4000 


K MnO, . 0,01; 0,02; 0,04 % 


| n n n 
| 
| 
| 


Methylene blue. . . . . . |0,005; 0,001; 0,002; 0,004; 0,008 %| 
| 


Neutral red ° 1 0,002; 0,004; 0,008 % 


Brilliant cresyl blue. . . . . 0,002; 0,004; 0,008; 0,016 % 


We shall begin our account of the results obtained by a description of the 
effect produced by the plus substances. These are the three vital dyes, bi- 
chromate of potash, and strychnin. The technique of the experiments was as 
follows: a solution in distilled water of a fairly high concentration was pre- 
pared. Next, to 10 cm* of sea water the required amounts of this original 
solution were added—care was taken that the sea water should be but slightly 
diluted. The larvae were brought into this solution, and after a lapse of Io 
minutes counts were made of larvae that had begun to metamorphose. 

The beginning of metamorphosis was determined by external signs ; drawing 
in of the papillae, of the tail, and by the swelling of the ampullae. 

Here is for instance an account of the effect produced by methylene blue. 
Methylene blue was employed in five different concentrations, the optimal 
proving to be that of 0,002 p.c.—with it sharply expressed stimulation had 
been obtained. The larvae descend to the bottom of the vessel nearly as soon 
as they have been brought into the stain and only single larvae swim about, 
but this does not last longer than 10 to 15 minutes. Most larvae enter nearly 
immediately in metamorphosis while not yet attached. 10 minutes after the 
beginning of the experiment in 47,6 p.c. of larvae metamorphosis had begun. 
The process must apparently have started earlier as from the moment of its 


beginning and up to the time when metamorphosis becomes apparent a certain 
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must elapse. After 20 minutes—85,7 p.c. of larvae are already in meta- 
morphosis and in half an hour—g5,3 p.c. The larvae that did not enter into 
metamorphosis died within the first half hour without undergoing any changes. 
The stimulation of metamorphosis produced by various doses of methylene 
is represented in a graph (fig. 9). In the abscissae—the time of the onset 
imorphosis ; in the ordinates—the percentage of metamorphosing larvae. 

Table III contains the result of counts made of larvae that had_ started 
metamorphosis.—In a 0,008 p.c. concentration methylene blue proves to be 
toxic to such a degree that all larvae die without having had time to begin 
their metamorphosis. In a 0,004 p.c. concentration of the dye most larvae enter 
into metamorphosis within the first half hour, but in many of these larvae the 
process does not come to its close. The larvae remain with tails only half drawn 
in. The most favourable effect is produced by the 0,002 and 0,001 p.c. con- 
centrations. In a 0,0005 p.c. concentration metamorphosis is but slightly sti- 
mulated. Little more than 60 p.c. of larvae enter in this case into metamorphosis. 
With neutral red, brilliant cresyl blue, strychnin and bichromate of potash 


about similar results have been obtained. These data are included in table IV. 


Table IV. 


Number of 
larvae that 
did not begin 
in of to meta 
10 m.| 20 30 m.|1 hour|2hours| larvae morphose 


Concen Number of larvae beginning Total 


tration metamorphosis number 


0,0005 
O,OO! 
Methy lene blue 


0,002 


0,004 


{ 


0,008 


0,002 


0,004 


0,008 


0,002 
+ 
Brilliant cresy] 0,004 
blue 


0,008 


0,016 


O,O!I 
0,02 


0.04 
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10m 20 30m 40 50m ‘hour 2 hours 


Fig. 9. Larva metamorphosed subsequent to transection of its anterior end, and with tail 
retained. (The tail has come to le laterally.) 

Neutral red was applied in three concentrations, the 0,002 p.c. concentration 

proving to be the optimal one. Larvae brought into such a solution immediately 


start to metamorphose, the rate in the first 10 minutes amounting to 68 p.c. 


1g 
An almost similar effect is obtained with a concentration of 0,004 p.c., whereas 
the 0,008 p.c. concentration has a noxious action—in it 19 p.c. of larvae only 
begin to metamorphose and the larvae, which had begun to draw in their tail, 
die very soon without having had time to bring the resorption to its close. 
Such experiments were repeated several times; the result of one of the 


experimental series is included in table III. In fig. 10 we have a graph of the 


y 
time of the setting in of metamorphosis in larvae placed respectively in neutral 


red at a concentration of 0,002 p.c., in brilliant cresyl blue at a concentration 


of 0,008 p.c. and in strychnine at a concentration of 0,04 p.c. The findings for 
the control corresponding to these experiments are that within the first hour 
but 3 p.c. of larvae begin to metamorphose. After two hours the rate is 58 p.c., 
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after 3 hours—72,2 p.c. The duration of the period of free life varies consider- 
ably but as a rule the great majority of larvae begin metamorphosis within 
the period of from 1 to 3 hours after leaving the colony. In the methylene 
blue and neutral red experiments an optimal concentration may be brought into 
evidence. Stronger concentrations produce a lesser effect and concentrations 
still stronger kill the larvae so that they have no time to enter into 
metamorphosis. 

The metamorphosis accelerating effect of various doses of methylene blue 
and neutral red in larvae of Botryllus is represented in graphic form in fig 11. 
In the abscissae-percentage rates of larvae that begin to metamorphose, in the 
ordinate—the concentrations. The curves, it must be admitted, do not reflect in 
full the actual conditions, as in certain doses (0,002 p.c. for neutral red, for 
instance) the larvae beginning metamorphosis die so soon that in them 
resorption of the tail is but half accomplished. As a matter of fact in all 
metamorphosis producing doses we meet with a sublethal or lethal effect. The 
larvae brought into a 0,004 p.c. neutral red solution begin to metamorphose 
nearly immediately, and in most cases the resorption of the tail in them is 
brought to a close, but 2 or 3 hours later they are already dead. The same 
is equally the case with the other dyes. 

It may in consequence be concluded that the toxic effect of various 
substances produces metamorphosis in larvae of Botryllus. 

Of all the substances tested, with which negative results were obtained 


IXCN merits a special discussion. In larvae brought into KCN of 


2 000’ 4000 


concentration the tail is not resorbed. But in some specimens the anterior end 
undergoes certain changes. Nearly as soon as it has been brought into KCN 
the larva, while retaining its tail, draws in its papillae and adhesive membrane. 
At the same time the ampullae swell and the picture presented is that of a 
larva in the beginning of metamorphosis. It seems also that resorption of the 
iail sets in—but this process is interrupted as soon as begun. The impression 
is that metamorphosis had set in at the larva’s anterior end while the tail 
remained nearly unchanged. Some larvae even become fixed, but still no 
resorption of the tail takes place. 

Neither has it been possible to obtain evidence of an effect when experi- 
menting with potassium hypermanganate. The concentrations tested may 
possibly have been too high—at lower concentrations perhaps KMnO, would 
have been found to stimulate metamorphosis. 

With chloral hydrate no definit results were obtained. 

We tested further the effect of hypotonia. The experiments were twofold. 
Either the larvae were brought first in tap water for one or two minutes, 
and then into normal sea water—such experiments produced negative results ; 


or the larvae were placed, as in BROpDWAyY’s experiments—in a 50 p.c. diluted 
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sea water. In this case also the result was negative—no acceleration of meta- 
morphosis was obtained. 

On the other hand in Bropway’s similar experiment with Clavelina a posi- 
tive effect had been noted. This difference in the outcome of BRopway’s and 
my own experiments is due either to the peculiarities that characterize the two 
species of Ascidia employed, or to a difference in the salinity of the sea water. 
The salinity of water in Woods Hole where BRopway carried out his experi- 
ments is much higher than that of the sea water in the Sebastopol bay so 
that in my experiments a 50 p.c. dilution of the sea water may have resulted 
in the osmotic pressure being altogether diminished to such an extent that the 
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Fig. 11. Provisory nervous system in larva of B. schlosseri 15 minutes after the onset 
of metamorphosis. 


larvae could not live. That the larvae actually died in diluted water was ascer- 
tained by an examination of microscopical sections. 

Further, the effect of temperature on free-swimming larvae was tested. 

Some free-swimming larvae were kept at room temperature (-++ 24°C), 
others at 11° C. 

The lower temperature was found to lengthen the duration of the free- 
swimming period in the larva’s existence. 


The results of the experiment are given in table 


Table V. 


Larvae lying 

| without move 

ment on the 
bottom. 


Total 
number of lar 
vae in the 
experiment 


Beginning Free- 
of meta swimming 
morphosis | Jarvae 


| 


Temperature Time 


_. 
- - 
| 
| 
7 h. | 36 32 I 3 
24 
23 h. 36 35 I 
i 47 19 26 | 2 
II 
23 h. 47 26 12 9 
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he high temperature (24°C) experiment was undertaken on 36 larvae. 
» counts were made—7 and 23 hours after the beginning of the experiment. 
C after 7 hours 8g p.c. of the larvae had begun to metamorphose, 
temperature of 11° C only 1g larvae out of 47, that is 40,5 p.c., 


into metamorphosis. At the same temperature—after 23 hours 


iorphose. The number of non viable larvae such as lay on the 


at low than at high temperature. 


b) Experiments with transsection of the tail 


The tail in the Ascidian larva is a provisory organ mainly constituted of 


highly differentiated tissues. In the beginning of metamorphosis the tail under- 

goes reduction and in the case of normal metamorphosis the development of de- 

finitive organs comes next. In view of the sequence stated the question arose as 

to what time it would take the larva of Botryllus to metamorphose if its tail were 

transsected, that is if there were no necessity for the larva to effect reduction 

of this provisory organ and if the free-swimming period of its existence 
excluded. 


ular experiments have been undertaken with Cyona by Weiss and HoLm- 
(1935). Experiments with transsection of the tail are always accompanied 
represented by entire larvae. The setting in of metamorphosis 
ith transsected tail was checked according to the external changes 
at the anterior end of the larva—the drawing in of the 

the adhesive membrane, and swelling of the ampullae. 

The larvae, after their tail has been cut off, sink to the bottom but only a 
few come to attach to the floor of the disk. It frequently occurs that one larva 
attaches itself to % r that two larvae attach to each other with their 
ends. 


As already mentioned, at the beginning of normal metamorphosis the changes 


the anterior e f the larva are about synchronic with reduction of the 
consequence there is all reason to suppose that the changes 
the general beginning of metamorphosis 
Such experiments have been several times repeated and were found to give 
somewhat variable results (see table VI). 
The first graph in the table contains data referring to the time elapsed 
which counts were made of the larvae that had entered into metamor- 


The second graph—the re of counts relating to normal (con- 


indicates that the three experiments carried out vary somewhat 

results obtained. In the first experiments metamorphosis began 
‘vae. The difference between experiment and control 


is a fairly considerable one: within the first hour as many as 11 experimental 
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Table V1. 


|Experiment (transsection of the tail 
Number of larvae 
beginning to meta 
morphose 


Number of | Number of larvae | Number of 
dead larvae | in metamorphosis | dead larvae 


II 
19 
20 
23 


Total: 36 


Total: 


hotal: 
larvae (against 6 in the control) had begun to metamorphose. 
number of metamorphosing larvae is considerably higher in the control. 

In the second experiment the stimulation observed proved to be very slight. 
The difference in the control larvae in metamorphosis is noticeable only 
during the first hour after the beginning of the experiment. After two and 
after three hours—both in the experiment and in the control—about equal num- 
bers of larvae beginning to metamorphose occur. In the third experiment a rela- 
tively accentuated stimulation comes to view. Larvae in which the tail had been 
cut off enter into metamorphosis one to two hours after the experiment had 
begun. Whereas in the control this takes place in the period of from two 
to four anda half hours after the beginning of the experiment. 

The results of all such experiments, that is the velocity of the onset of 
metamorphosis in larvae with transsected tail and in normal larvae may be 
represented in the form of a curve (fig. 12). In the ordinates—the time 
elapsed, in the abscissae—the number of larvae that had begun 
morphose. 

In larvae bereft of their tail a certain acceleration in the onset of metamor- 


phosis does exist but this fairly constant stimulation cannot be compared 
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with the effect produced by poisons. A certain acceleration of metamorphosis 
in the tail-less larvae is probably due to the larva having lost its swimming 
power. 

In the larvae in which the tail had been transsected when the larvae were in 

ir free-swimming stage, metamorphosis once begun continues as in the nor- 
mal larvae, and evidently with the same velocity. A comparative examination 
of the structure of experimental and control larvae was made, but no differ- 
ences between these two categories could be found. All the data obtained 
lead us to infer that the presence of a tail and its reduction are not a 


necessary item for metamorphosis to take a normal course. HOLMGREN found 


2z 


Fig. 12. 


Clavellina that transsection of the tail led to regressive development of 
- larvae. P. WEIss in his experiments on Cyona found considerable retarda- 
tion. In my own experiments neither the one nor the other effect could 


be ( ybserved. 


c) Experiments with transsection of the anterior end. 

Evidence had already been obtained in the experiments on the action of 
poisons and with transsection of the tail that in larvae not attached to some 
substratum, metamorphosis may occur in a normal way. But it is preceded 
by changes in the anterior end of the larva. It may be inferred that between 


the attachment of the larva—resp. alterations in its anterior end—and the 


drawing in of the tail a certain correlative relationship exists, and it is precisely 


with the purpose of bringing these correlations into evidense that experiments 


with transsection of the tail were undertaken. Also from these experiments 


further proof could be obtained with regard to the question how far an 


op 
50 cont 
& 0 
30 1939 
20 
/0 
fz || 3z 


»22 


233 
EXPERIMENTAL STUDIES ON THE LARVAE OF ASCIDIA 
attachment of the larva is necessary for the beginning of metamorphosis. The 
method employed was as follows: the larvae that were to be operated were 
placed in salt cellars in which the bottom was covered with paraffine—and in 
these salt cellars the transsection was carried out with a fine scalpel. The 
larvae were bereft of papillae, adhesive membrane and the anterior ends of 
the ampullae, and at the same time all of the nervous system that was localized 
in the anterior end sustained an injury. After the operation some larvae 
were fixed at various periods for the purpose of examining the extent of the 
defect produced, others were left alive for 24 hours and longer—they served 
to estimate the percentage of larvae entering into metamorphosis. A mor- 
phological study of the operated larvae showed that when the anterior end of 
the larva was operated the central nervous system also frequently suffered. 
Even during the operation it could be observed that in most larvae the statolyth 
under pressure of the scalpel is shifted from the larva’s anterior to its posterior 
end, and even into the tail. For the statolyth to be shifted into the tail, that is 
for the central nervous system to sustain a certain injury, it sometimes suffices 
to produce a slight pressure on the larva’s anterior end. After the operation 

the mantle’s edges close fairly soon and so do the edges of the tunic. 
With regard to the operated larvae the most conspicuous fact is that most 


of them retain their tail. The results of the experiments are given in table VII. 


Table VII. 


Number of larvae Tail Percentage of larvae that 


operated retained had retained their tail 


| Total 


It may occur during metamorphosis of operated larvae, that in a caudate 
larva, as is normally the case, the tail is shifted laterally. In other cases the 
larva, while retaining its outward appearance of a_ free-swimming larva 
( fig. 13, 14) possesses developed siphons and other Organs proper to a 
simple Ascidia. 

An examination of the larvae fixed immediately after the operation, or some 
1 or 2 hours later showed that various defects may be caused by the operation. 
Sometimes, when transsection of the anterior end had somewhat miscarried, a 
part of the definitive organs were shifted out of their place and were trans- 


located either into the tail or just pressed outwards. On the other hand, always 


| 12 24 h. 9 3 75% 
| 12 30 h. 9 3 75% 
23 20 h. [5 8 50,2 % 
38 24 h. 34 4 89,5 % 
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operation had been accurately carried out, the connection between 


1d peripheral nervous system of the anterior end was impaired. How- 
I 


the lesions incurred by the provisory nervous system are in no wise 


reflected in the development of the definitive nervous system. In the case 

when the operation had left all definitive organs uninjured, their further 

development takes a normal course. The primordiae differentiate in the way 

that is typical for them, the siphons obtain an opening etc. The tail still 

by such a larva undergoes a certain degeneration. The muscular bands 

dissolve in separate cells, the myofibrils first lose their striped character and 

then fuse into one common mass. The cells of the notochord, nervous system, 
mesenchyma still exist in the tail and degenerate gradually. 

not discuss in detail the changes in the definitive organs; these 

they occur in normal metamorphosis, have been described above, 

we refer to the figures representing a larva that had retained its 

- results had been obtained by HOLMGREN by transsection of papillae 


Clavellina, with that difference that the adhesive apparatus is 
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more easily transsected in these lar 
vae than in the larvae of Botryllus. 
These experiments leave no doubt 
as to a certain connection existing 
between the larva’s anterior end and 
its tail, and that therein lies the 
correlating principle by means of 
which during metamorphosis simul 
taneous changes in the anterior and 
the posterior end of the larvae are 
realized. This factor, however, has 
its sway over provisory organs only, 
the definitive organs have, when 
it is destroyed, a normal develop 
ment. 

The only system of organs which 
serves to connect the adhesive appa- 
ratus with the tail is the nervous 
system. Such is the state of things 
at the onset of metamorphosis and 
when this nervous connection is 
impaired, metamorphosis suffers in 
its normal course (fig. 15). This hypothesis will be discussed with some- 


what greater detail in our conclusions. 


d) Cases of atypical metamorphosis 


In the course of our studies of metamorphosis on larvae that had been 
placed in crystallization dishes, cases of abnormal metamorphosis frequently 
came to view. The abnormality usually consisted in the fact that the larva, while 
entering into metamorphosis, retained its tail. 

Fairly large numbers of such larvae have been collected, and, this material 
permitting to examine the connection existing during metamorphosis between 
provisory and definitive organs, corresponding researches were undertaken. 

It has been noted from the very first that the duration of the free-swimming 
period in the larva’s life varies to a considerable extent. GRAVE and Woop 
BRIDGE (l.c.) indicate that in their experiments one of the larvae lived for 
27 hours and 10 minutes whereupon it became attached and metamorphosed 
into a normal ascidia. GRAVE and WooppRIDGE examined minutely a larva 
whose free-swimming period had lasted for 24 hours and found in it no 


changes which would distinguish it from a larva that had just left its colony. 
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Larvae that had swum freely for 24 hours were collected by us in large 


numbers and it was ascertained that some of these larvae had really retained 
in their tissues the organization and structure proper to the larvae just separated 
from their colony. They varied only in the amount of yolk contained in the de- 
finitive organs. However, as little yolk remains towards this period, and as the 
quantities of yolk vary from case to case it has not been possible to make an 
exact estimate of the difference observed. 

Other larvae, but slightly if at all altered in their external aspect, were 


found on closer examination to differ considerably from larvae newly separated 


trom the colony. The difference consists mainly in considerable alterations in 


the primordia of definitive organs. 


Certain unimportant changes may likewise be noted in the structure of 


provisory organs. In such larvae papillae are inconspicuous or are entirely 


absent. Ampullae are in some cases somewhat swelled or are of a length 
greater than normal, while the tail remains unchanged or is somewhat shifted 


laterally (fig. 16). 
On closer examination of the structure of such a larva it is found to contain 
the provisory organs with the exception of the five peripheral nervous 
anglia that lie in its anterior end. 
The central nervous system on the other hand remains arly normal 
is but slightly reduced. 


Together with the provisory organs the definitive organs begin to change. 


The definitive ganglion and the hypophysial duct come to be seen distinctly. At 
the bottom of the endostyle ciliate cells appear. The gill slits likewise are some- 
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what more differentiated than in the free-swimming larva. It follows that 
although provisory organs are present and the larva swims by using its tail 
the definitive organs develop in the same way as in normal metamorphosis. 

Thus, among the larvae that had swum for 24 hours specimens occurred 
that had not begun to metamorphose (they had the same structure as on 
leaving the colony), in other larvae metamorphosis had set in, but they retained 
their tail. Occasionally larvae attached to the floor of the dish could be 
observed ; in them both siphons had obtained an outlet, the alimentary system 
was in function and at the same time the tail remained. 

These larvae do not differ in their structure from larvae of the same age that 
had drawn in their tail. The cells in the tail undergo a normal degeneration 
and finally the tail itself degenerates, but a normal drawing in of the tail 
does not take place. 

The number of metamorphosing larvae that had retained their tail is parti 
cularly high when they are brought into a somewhat impure water, or if the 
dish contains great quantities of larvae, or again if a piece of the Botryllus 


colony had for a long time been lying in the water. In all these cases no 


reduction of the tail occurs—I should say owing to the unfavourable conditions 


o which the larvae are subjected 


DISCUSSION OF THE EXPERIMENTS. 


The normal metamorphosis of larvae of Botryllus begins with the attachment 
of the larva and its drawing in of its tail. Parallel with the reduction of the 
tail the definitive organs develop, leading up to the formation of a simple 
iscidia. 

The above described experiments present evidence that under experimental 
conditions the normal sequence of the metamorphosis stages may be deranged 
without these changes being in any way reflected in the structure of the 
ascidia formed. This has previously been noted by HOLMGREN 
Clavellina. 

Thus for instance by artificially accelerating the onset of metamorphosis 
is possible to reduce considerably the free-swimming period or even almost 
completely exclude it, and this does not hinder the larva from metamorphosing. 

In most of the cases when the anterior end of the larva is damaged, no 
reduction of the tail occurs, but this in no way influences the normal develop 
ment of the definitive organs. In larvae kept under unfavourable conditions 
(impure water) an atypical metamorphosis may frequently be observed. In 
such cases no reduction ensues—not of the tail only but of all provisory 
organs whereas the definitive organs develop as in normal metamorphosis. 

Taken in all, these facts permit to conclude that in the sequence of stages—as 


observed in normal metamorphosis—first of the reduction of provisory organs 
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differentiation of definitive organs, causative connection exists, 
and that there is 


a correlative relationship between the two systems of organs. 


The conclusion on the absence of correlations between these two systems of 
organs is applicable only—in the case of the larvae of Botryllus—to the free- 
swimming period, while it may exist in earlier stages. 

The larva’s provisory organs are no doubt rudimentary organs. Their for- 
mation is due to the course taken by the evolution of Ascidia. In the process 
of evolution the role proper to the provisory organs comes to be gradually 

t; as demonstrated by CHILp, provisory organs may obtain no development 
in larvae and the larval stage may fall out completely. It may be presumed 
iat in the course of evolution, while the provisory organs lose their importance, 

connection between these and the definitive organs likewise ceases so that 


in the Botryllus larva the connection between these two 


is completely absent. 
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“SI 


INTRODUCTION ET DEFINITION DU PROBLEME 


Dans le développement des poissons qui frayent au printemps, les périodes 
de croissance et de différenciation se caractérisent par differents types de 
métabolisme et par la différence de la résistance des ceufs a l’action des agents 
détériorants. L’embryon, pendant les périodes de la gastrulation et de la crois- 
sance de la queue (bourgeon caudal), se caractérise par un rythme de croissance 
intensif, par le déplacement de l’équilibre PASTEUR—MEYERHOF dans le sens 
de la prédominance du role des processus de scission anaérobiques et par la 
haute résistance a l’action des facteurs détériorants. Le passage a la gastrula- 
tion (différenciation des couches embryonnaires) et la formation des organes 
aXlaux se caractérisent par le déplacement de l’équilibre PASTEUR—MEYERHOF 


dans un sens opposé. Les ceufs, dans le métabolisme desquels le role des 
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processus anaérobiques est réprimé, se détériorent trés facilement a la moindre 
iction défavorable. Ainsi donc, le type métabolique et la réaction de l’ceuf 
a leffet des agents détériorants varient, selon le caractéere des processus 
norphogénétiques (TRIFONOVA, 1935—1937; PRIVOLNIEV, 1935; NIKIFOROV, 
1937 ). 

Le rapport entre la morphogénése et le type métabolique n’a été établi que 
pour les poissons qui frayent au printemps (perche, grémille), dont le 
léveloppement différe considérablement de celui de l’embryon du saumon. 
Chez ces poissons, l’enveloppement se produit rapidement, probablement en 
relation avec une quantité moindre de vitellus, et la premiere ébauche de 
l‘embryon a lieu au stade de la fermeture du blastopore. On voit done que, 


dans le développement de ces poissons, le stade de l’ébauche des organes axiaux 


‘oincide presque avec la formation du bourgeon caudal (CHEVEY, 1925). 


les poissons qui frayent au printemps, la fermeture du_blastopore 
le type métabolique (la respiration devient plus intense, la glycoly se 
ffaiblit, la sensibilité des ceufs augmente). Si le caractére du métabolisme et 
les processus morphogénétiques accusent un lien entre eux, il s’agit de savoir 
quel phénomene se trouve lié ce changement de métabolisme ala forma 
ion des organes axiaux ou bien a la fermeture du blastopore et a la formation 
du bourgeon caudal. L’étude du développement de la perche ne peut fournir de 
reponse a cette question, car les deux processus coincident presque dans son 
léveloppement. Dans le développement du saumon, au contraire, la formation 
la fermeture du blastopore sont séparées les organes 
‘ment a un stade beaucoup antérieur et au moment de la fermeture 

lembryon a déja 28 myotomes. La présente étude a pour but 
premicrement, si dans le développement du saumon il existe entre 

» de la morphogénése et le caractere du métabolisme un lien analogue 

té chez les poissons qui frayent au printemps, et secondement 

le changement du métabolisme qui a lieu chez la perche au stade 

‘ture du blastopore se produit chez le saumon au début de la for 

mati a la fermeture du 
étudié dans ce but la stabilité des ceufs a divers 

leur de le rythme de la croissance, le rythme de la 


la formation de l’acide lactique. Nous avons choisi comme objet 


tre étude les ceufs du saumon Salmo salar 


PERIODES CRITIQUES DANS LE DEVELOPPEMENT DU 
SAUMON. 
Dans le développement des poissons qui frayent au printemps, une sensibilite 


excessivement élevée caractérise non seulement le stade du passage a la 


eastrulation et a la formation des organes axiaux, mais aussi le commencement 
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die la segmentation. La sensibilité de cette période ne se trouve en liaison ni 
avec le caractere des processus morphogénétiques ni avec le type du méta- 
bolisme (TRIFONOVA, 1935, p. 780). Une haute sensibilité au commencement 
de la segmentation s’observe chez de nombreuses formes et a probablement 
pour cause le fait que pendant cette période les propriétés régulatrices des 
ceufs n’ont pas encore eu le temps de s’élaborer. Selon les données de HEIN 
(1907, 1911), les ceufs du saumon ont une stabilité extraordinaire au com- 
mencement du développement. Avec le temps, leur sensibilité s’accroit graduelle- 
ment et atteint son maximum le 14° jour du développement, aprés quoi elle 
diminue de nouveau. Selon les données de Hata (1927), un autre poisson 
appartenant aux salmonides (Oncorynchus mason) posséde, outre la période 
de sensibilité au 14—15" jour du développement, encore une période de 
sensibilité au début de la segmentation. 

Pendant les périodes sensibles du développement, l’embryon est aisément 
détérioré sous l’action des facteurs les plus divers (HEIN, SvieTLov). Dans 
leurs travaux sur les poissons qui frayent au printemps, TRIFONOVA (1935) 
s'est servie en qualité de facteur détériorant de l’asphyxie, et PRIVOLNIE\ 
(1935) de la haute température. Dans le présent travail, le facteur détériorant 
qui provoque sensibilité différenciée est aussi la haute température 
(19,5—21° C). Cette température détermine a certains stades la destruction 
rapide des ceufs, a d’autres stades les ceufs restent vivants pendant des dizaines 
(heures. Nous prenions pour chaque expérience 25 ceufs que nous placions 
dans un cristallisoir d’une capacité ‘de 300 cm* contenant 200 cm* d’eau. Durant 
lexpérience, nous marquions toujours le moment ou commengait le dépérisse- 
ment du premier ceuf, puis successivement celui de tous les autres ceufs jusqu’au 
dernier. Dans certaines expériences, la destruction compléte des ceufs n’a 
lieu qu’aprés 60—7o heures. En tout, pendant deux ans (1934—1935), nous 
avons fait 95 expériences portant sur cing pontes d’ceufs. Ces expériences 
embrassaient toute la marche du développement depuis le début de la 
segmentation jusqu’a l’éclosion. Nous fixions les ceufs, apres quoi nous 
faisions des préparations totales (carmin borique) et comparions ensuite les 
résultats des expériences faites aux mémes stades (tabl. I et fig. 1). Les 
résultats ainsi obtenus montrent clairement, en premier lieu, qu’a la différence 
de la perche (Perca fluviatilis) et en plein accord avec les données de Hein, 
le stade le plus stable pour le saumon est le commencement de la segmentation 
(dépérissement du premier ceuf dans 28,6 heures et du dernier dans 58,3 
heures)'. Nos données ont répété celles de HEIN également sous ce rapport 
que la sensibilité particulierement élevée commence chez nous le méme jour 


du développement que dans ses expériences. Nous avons déterminé les stades 


qui correspondent a ce changement de la sensibilité. C'est a ce moment qu’a 


' Ces chiffres sont les moyennes de toutes les expériences du stade donné. Tabl. 1, 


ligne inférieure. 
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Tableau I. Dépérissement des ccufs du saumon 


Morula des 
grandes cellules 


Dépérissement 
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du _ |detous 
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moy 
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Dépérissement 
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du |detous 
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moy- 
enne 
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sous l'action de la haute température. 


; . Croissance de Croissance de l’'em 
: , lembryon en bryon jusqu’ a la pig 
Plus avancée blastopore 
formation mentation des yeux 


Dépérissement Dépérissement Dépérissement 


Dépérissement Dépérissement 
en heures en heures en heures 
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les | rer | les | les enne enne | les | enn 
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Dépérissement complet lieu la premiere ¢ébauche 
heures Dépérissement du premier oeuf de Vembryon (stade du 
45} 4 
42 struction du premier ceuf 
39 au bout de 
36 
33 


30 res). Mais tandis que, selon 


grossissement bordier; de- 


7,7 heures et du 


dernier au bout de 37 heu- 


les données de HEIN, la 


18 ment et réguli¢rement, puts, 


sensibilité croit successive 


1S apres avoir atteint son max1 
12 
9 


6 maniere, selon nos données 


mum, baisse de la meme 


7 il y a dans le developpe 


10 15 ment du saumon une alter 


Jours de développement nance de périodes stables et 


de peri le S sensibles. 


1. Dépérissement des ceufs de saumon sous l'action 
hautes températures. Les chiffres (I—IV) aux La premiere periode sen- 
points bas de la courbe indiquent les périodes critiques sible (le moins nettement 
correspondantes. ’ stade morula des cellules moyen- 


] 


la pigmentation des yeux. Les autres exprimec, il est’ vrat esl 


stade de 
de développement sont désignés par des lettres Je stade morula des cellules 
la courbe (A, B, C, ID, E). Les stades sont 


représentés sur novenne 2). 


Chez la perche une pe- 
riode sensible analogue n’a pas été constatée et ne pouy ut l’etre, parce que chez 
ce poisson toute la periode de segmentation accuse une sensibilité tres élevée. 
Le rapport entre cette période de sensibilité et les processus morphogénetiques 

tres peu clair. On peut seulement indiquer que c'est probablement alors 
qu’a lieu la formation des cellules sexuelles pre 
mieres. La seconde periode de sensibilite, plus 
nettement exprimée, correspond au stade du 
passage a la gastrulation (fig. 3, stade A). Par 
consequent, chez le saumon, comme chez les 
poissons qui frayent au printemps, la période 
précédant la gastrulation (differenciation des 
couches embryonnaires) se caracterise par une 
haute sensibilite. 
cement le La troisiéme période de sensibilité est celle 
de la premi¢re ébauche de l’embryon (fig. 3, 
1 riode cri stade 1D}. 
e dépérisse 
Le dessin a La quatrieme periode est le stade qul precede 


été exécuté au niveau de la table 4 fermeture du blastopore et la formation du bour 
objective lair Objectit 


yee ube 160 mn geon caudal. Comme nous l’avons déja dit, chez 
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Vembryon du saumon. A commencement de la 


Le stade correspond a la deuxieme 
C gastrulation plus avancée (le chamy 
visibles). J grossissement bordier 


Fig. 3. Développement schématique de 
gastrulation (blastodisque encore convexe) 
critique. /3 gastrulation (blastodisque aplati) 
embryonnaire s’esquisse; organes axiaux non encore 


(Rand Knopf), premiere apparition des organes axiaux; 
période critique. E l’embryon formé s’allonge. Enveloppement du vitellus par le blastodisque 


stade de la fermeture du blastopore; le stade correspond a la quatrieme période critique 


période 


le stade correspond a la troisieme 


/ 


la perche, a la suite d’un enveloppement plus rapide, la premiere ebauche 
A cette période 


cle l’embryon a lieu au stade de la fermeture du blastopore. 
sensible dans le développement de la perche correspondent deux périodes 
sensibilité dans le développement du saumon. Par consequent, le processus ce 


de 


la formation des organes axiaux aussi bien que la fermeture du_ blastopore 


sont corrélativement liés au changement de la stabilité des ceufs. 
comparer nettement les periodes « 


Le petit tableau suivant permet de le 


sensibilité des poissons qui frayent au printemps et celles du saumon. 


Les periodes sensibles dans le développemen 


poissoms, 


HSaumon. 


Morula des cellules moyennes. 
Commencement de la gastrulation. 
Stade du grossissement bordier (premiere ébauche de l’embryon) 


Stade de fermeture du blastopore (é¢bauche du bourgeon caudal). 


Période préecedant l’éclosion. 
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Commencement de la segmentation. 
Commencement de la gastrulation. 
Premicre ébauche des organes axiaux (fermeture du blastopore). 


N’a pas été étudiée. 


du stade de la formation du bourgeon caudal, la stabilité des ceufs 

elle atteint son maximum au stade de la pigmentation des yeux 

et décroit de nouveau pendant la période précédant l’éclosion. D’aprés Hayes 
(1930), c'est le temps ot les ferments digérant la membrane de |’ceuf opérent 
r effet détériorant sur l’embryon. Cette supposition fut vérifiée par SCHIR- 
KOVA, ¢tudiante a notre faculté, et par SoLovieva, étudiante a la faculté de 
zoologie de l'Institut pédagogique Herzen. L’éclosion artificielle prématurée 
des embryons augmente, d’une part leur stabilité, d’autre part, lintensité de 


eur croissance. 


« ACCLIMATATION » DES CEUFS DE POISSON SOUMIS A 
L'EFFET DE LA HAUTE TEMPERATURE. 


Quand on soumet des ceufs de poisson a leurs stades sensibles a leffet 
d'une haute température, il arrive parfois qu’un ou deux ceuts ne périssent 
ais restent en vie beaucoup plus longtemps. On le doit 

au fait que ces ceufs survivants ont réussi a parvenir dans leur développement 
jusqu’au stade de stabilité suivant: ils ont réussi, pour ainsi dire, a franchir 
dun saut la période critique. Les ceufs de poisson soumis, a leurs stades 
a leffet d'une haute température, vivent et se développent pendant 

60—70 heures.Un développement si prolongé a haute température est étonnant, 
ctant donné que pendant ce laps de temps méme a basse température les ceufs 
réussissent a atteindre la période critique suivante. A une température élevée, 
le développement s’écoule beaucoup plus vite, et les dimensions de l’embryon 
montrent que le développement a depuis longtemps atteint la période critique 
suivante, mais, malgré cela, les ceufs ne périssent pas. Les ceufs soumis a 


une haute température a leurs stades sensibles (stade de la fermeture du 


blastopore) périssent ordinairement trés vite. Cependant, comme nous le 


voyons, SI pendant la période précédente du développement ( période stable ) 
les ceufs se sont développés a une haute température, ils seront beaucoup 
plus stables au stade de la fermeture du blastopore. Nous avons tout d’abord 
supposé qu'il se produit ici un phénomeéne d’acclimatation sui generis rapide. 
Mais l’analyse microscopique des préparations a é¢tabli que cette supposition 


est inexacte. 
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Fig. 4. Développement de 20° C. A stade auquel 
les ceufs furent placés a la haute température (enveloppement de 1/3 et plus). B l’embryon 
apres un séjour de 14 heures a une température ¢levée. C embryon témoin de méme 
dimension que B. D, E embryon aprés un séjour de 23 heures a une température ¢élevée 
I’ embryon témoin de méme dimension que 1) et / 


lembryon du saumon a la t°® de 19,5 


La figure 4, A montre un ceuf au stade ot il fut placé a une haute tempé- 
rature. La figure 4, B représente cet ceuf apres un séjour de 14 heures dans 


les conditions expérimentales. La comparaison de cette préparation avec un 


embryon de dimension correspondante, mais se développant a basse tempé- 


rature, permet de constater que l’embryon soumis a l’effet d’une haute tem- 
perature (préparation totale, colorée au carmin borique) ne présente pas la 


différenciation de myotomes, qui sont parfaitement nets dans la_ portion 


d’ceufs de controle (fig. 4, C). 

Il aurait été naturel de supposer que l’on doit ce fait a la nécrose produite 
a haute température. Or, ces embryons « nécrotiques » continuent a croitre, 
et encore 23 heures apres ils atteignent des dimensions beaucoup plus con- 
sidérables (fig. 4, D et E). 

La comparaison avec un embryon de dimension correspondante, mais se 
développant a basse température (fig. 4, D et F) montre que dans ce cas 
aussi la différenciation des myotomes se trouve empéchée. Les coupes micro- 
scopiques ont révélé dans les parties antérieure et postérieure de l’embryon 
(2/3 environ de la longueur totale) une absence compléte de myotomes, bien 
que la division cellulaire se poursuive avec beaucoup d’intensité. 

Le croissance embryonnaire organisée se transforme ici en une multiplica- 
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tion anarchique inorganisée de cellules, ce qui entraine, a son tour, une plus 
grande stabilité des ceufs. Donec, l’effet d’un agent détériorant (haute tempéra- 
ture) élimine le processus plus sensible de la différenciation et maintient le 
processus de la croissance. 

Un phénomene analogue fut découvert encore au siecle passé au cours de 
étude du développement des oiseaux, lorsqu’on réussit sous l’action d’une 
température anormale a dissocier les processus de croissance et de dif férencia- 
tion (Broca, 1862; DaArREst, 1876). 

TyLER a également tenté sur des ceufs d’échinides de séparer le developpe- 

de la division cellulaire par l’action d’un changement de température, 
mais il est arrivé a des résultats négatifs. I] indique, il est vrai, qu’on réussira 
peut-étre a dissocier ces deux phénomeénes en choisissant une autre tempéra- 
ture et qu'il est certainement plus facile d’espérer obtenir la division cellulaire 
sans le développement que le développement sans la division cellulaire. Les 
données du premier genre sont nombreuses dans la littérature (v. plus haut), 
celles du second genre ne se trouvent guere que dans les travaux de Fr. LILLt 
(1902) sur Chaetopterus, DE SPEK (1930) sur Nereis et de TRIFONOVA (1935) 


sur le développement des ceufs parthenogénétiques des poissons. 


LA CROISSANCE DANS LE DEVELOPPEMENT 
LEMBRYON DU SAUMON. 


Dans le développement des poissons qui frayent au printemps, les périodes 


de développement pendant lesquelles l’embryon se distingue par une haute 


résistance a l’effet des agents détériorants se caractérisent aussi par une 
croissance intensive (TRIFONOVA, 1936). La question se pose de savoir si le 
développement de la truite accuse la méme corrélation entre le rythme de la 
et la variation de la sensibilité. Nous avons dans la littérature une 


‘TOISSance la 


serie de travaux qui définissent le rythme de croissance des salmomides (KRON- 
FELD et SCHEMINZKY, 1926; GRAY, 1928; PRIVOLNIEV, 1935). Mais dans 


travaux les auteurs ont omis d’étudier le rythme de la croissance 


pendant la période initiale du développement. La cause en est parfaitement 


claire: aux premiers stades du développement, la séparation de l’embryon du 
itellus et l arablaste est malaisée, ce qui rend difficile l’obtention de 
données sures. Mais pour nous, la détermination du rythme de la croissance 


‘commencement du développement présente précis¢ément un intérét  par- 


¢ 
ticulier. C'est pourquoi nous avons élucidé le rythme de croissance de l’em- 
bryon dans trois pontes d’ceufs du saumon (tabl. 11). Nous avons effectué 41 
déterminations du poids sec de lembryon dans la periode antérieure a la for- 
mation du bourgeon caudal et 14 déterminations aux stades ultérieurs jusqu’a 


l’éclosion de l’embryon (fig. 2). La détermination du poids sec se faisait 
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chaque jour. A chaque détermination, nous exécutions des préparations mi 
croscopiques. Etant donné qu'il est impossible. de séparer l’embryon du 
vitellus, nous fixions préalablement les ceufs avec du formol a 20 %. Selon 
les données de SCHEMINZKY, cette fixation n’entraine pas la sortie d’électrolytes 
et, comme on le sait, elle conserve le glycogéne. Mais méme sur les ceufs 
fixés, la séparation de l’embryon du_ vitellus et tout particuli¢rement du 
parablaste est loin d’étre aisée, surtout aux premiers stades, quand l’embryon 
est petit et le parablaste grand. Nous réduisions l’embryon jusqu’au poids sec 
(pesage réitéré jusqu’a poids constant). On prenait pour chaque pesée 35 
embryons. 

La premiere série (tabl. 2), opérce en 1935, caracterise la croissance de 
lembryon du saumon depuis le stade de croissance de l’embryon en voie de 
formation (enveloppement du vitellus) jusqu’a l’éclosion inclusivement. Elle 
montre un rythme de croissance tres intensif pendant l’enveloppement du 
vitellus (Cv 0,25, Cv =0,12), et l'arret complet de la croissance a la fer 
meture du blastopore (Cv =o). Une nouvelle augmentation de la croissance a 
lieu vers le stade de la pigmentation des yeux (C\ 0,103), puis elle retombe 
et reste basse jusqu’a l’éclosion (Cv 0,02). 

La 2° série (tabl. 2) caractérise le rythme de croissance de | 
depuis l’éclosion jusqu’a la formation de l’embryon. Dans cette série, su 
chaque stade de développement tombent de 2 a 3 determinations du_ poids 
sec qui donnent des chiffres assez proches. Selon ces données, il n’y a pas 
d’accroissement de la masse pendant, la segmentation. Les déterminations ont 
cté faites au commencement de la segmentation et aux stades morula des cellules 
grosses, moyennes _ et petites. Un accroissement tres peu considérable 
(Cy = 0,05) n'a été constate que vers la fin de la segmentation. Le commen 
cement de la gastrulation s’effectue si vite que les determinations du poids 
sec faites toutes les 24 heures ne permettent pas de définir le rythme de la 
croissance durant cette période. Le rythme de la croissance atteint son maxi 
mum a la gastrulation, pendant la période antérieure au commencement de la 
formation de l’embryon (Cv 0,62). Lorsque commence la formation de 
lembryon, le rythme de la croissance baisse nettement (Cv 0,15), bien 
qu'il soit relativement encore assez élevé. 

3° serie (1936) (tabl. 2). Elle commence par le stade de la gastrulation et 
embrasse toute la période de l’enveloppement du vitellus. Dans cette série, 
comme dans la précédente, le rythme de la croissance est trés élevé pendant 
la gastrulation jusqu’au commencement de la formation l’embryon. 
(Cv =0,34.) Au début de la formation de l’embryon, il baisse (Cv = 0,24), 


aprés quoi pendant l’enveloppement ultérieur du vitellus, c’est-a-dire quand 


l'embryon commence a s/allonger, il s’ecleve de nouveau (Cv 0,39) pour 


s’abaisser ensuite quand lenveloppement atteint la moitie vitellus 


(Cy Je 
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Tableau II. Poids sec et rythme de croissance de l'embryon du 


it... 


Poids sec de mages | Poids sec de 
35 embryons/| Log. p. | 35 embryons 

‘ jour 
en mg : en mg 


Age en 
yours 


Début de la segmentation 
Morula des grandes cellules 
Morula des cellules moyennes 


Morula des petites cellules 


la gastrulation 


Gastrulation avancée 1.08991 


Début du Rand-Knopf 0,2480 


Rand-Knopf avanceé 


Enveloppement du 
jusqu’ 


Enveloppement 


jusqu’a 


Enveloppement du 
pres de s’a hey er ,;0000 


Début de la pigmentation .79099 


des yeux 
Yeux bien pigmentés 
0317 
,0203 


,O157 


30540 


Eclosion de l’embryon 30 0,0546 0,0546 


DONNEES GENERALES RELATIVES AU RYTHME DE CROIS- 
SANCE DE L’EMBRYON DU SAUMON. 


IKKRONFELD et SCHEMINZKY, qui commencent leur ¢tude a partir du 30! 


jour du développement, ont établi deux sommets de croissance un, peu 


marqué, a la période précédant l’éclosion, et un autre, plus important, a la 
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saumon (Salmo salar) aux différents stades de son développement. 


Hk Série Moyenne des 


| Poids sec de Poids sec de} 
135 embryons| Log. p. 35 embryons| Log. p. 
en mg en mg 


Age en 
jours 


0,64345 4,0 0,60206 


0,0000 0,0000 


0,60206 0,60206 


00,0000 0,O0000 


0,60206 0,60206 
| O,0470 0,0470 


0,64345 | 0,64345 


O,220601 


0,82662 | 3 0,79845 


0,622: 13395 0,4936 


0,155 0,245! 0,1202 
1,16435 1,064.46 


0.3939 |_ 0,355! 


0.3895 0,3069 
1,40483 
0,1359 


28 1,46389 


1,62421 


0O,0000 


1,61189 
1,79099 


1,9253I! 
0O,0317 

2,03543 
0,0203 

2385 
0,01 26 


0,0187 
0,0540 


0,054606 


période qui suit I’éclosion. PrRivoLNIEV a commencé |’étude depuis le 3° jour 
du développement. Au commencement du développement, ses déterminations 
étaient rares (4 pour 23 jours), ce qui les rend peu concluantes. 

Il a reconnu les mémes deux sommets de croissance que les auteurs preé- 


1 


cédents, mais chez lui, contrairement a leurs données, le premier sommet est 


plus haut que le second. Outre ces deux sommets, PRIVOLNIEV en a constaté 
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encore un, le plus petit, qui tombe dans l’intervalle entre les 10° et 23° jours 
du développement (période avant la fermeture du blastopore). Selon nos don- 
nées, la période qui précéde l’éclosion de l’embryon a trois et non deux som 
mets de croissance (fig. 5), dont le premier est le plus grand, apres quoi, au 
fur et a mesure du développement le rythme de la croissance s’affaiblit, ce 
la hauteur des sommets suivants (premier Cv 0,49, deuxiéme 

troisieme Cy 0,0825 ). 
sommet de PRIVOLNIEV correspondent chez nous deux sommets, 
le premier tombe sur le stade de la gastrulation (avant le commencement 


de la formation de l’embryon) et le second sur la période ot. l’embryon formé 


sallonge. Selon PRIVOLNIEV, le Cv de cette période est de 0,02, tandis que, 


i¢es, il est incomparablement plus haut (Cv — 0,45). Cette diffé 
>ce que PRIVOLNIEV déterminait le poids sec de lembryon, para 
laste y compris, ce qui fait que, premicrement, les poids obtenus par lui au com 


encement du développement sont de beaucoup plus élevés que les notres (le poids 


5 embryons au 3° jour du développement est, selon PRIVOLNIEV, de 17,3 mg 
selon nos données de 4 mg). Deuxiemement, PRIVOLNIEV, en établissan 


parablaste plus embryon ne pouvait naturellement pas detet 
‘accroissement intensif du poids de lembryon aux dépens du_ para 
troisieme sommet correspond au premier de KRONFELD et ce 
au deuxieme de PRIVOLNIEV; chez celui-ci, comme chez nous, 
m des yeux, et dans son étude cette période tomb« 
du développement, chez nous sur les 17—22*° jours 

Fait que chez PRIVOLNIEV l’éclosion eut leu 

60° jour. La chute de la croissance a 


tablie par KRONFELD et SCHEMINZKY, par PRIVO! 


nos données relatives at le la croissance ave 
nsibles du developpement, ce atti aussitol attention, 
se caractérisent par une croissance intensive et les 
contraire, par une croissance affaiblie 
thme de la croissance est particuliérement élevé pendant la gastrula 


diminue brusquement au début de la formation de 


(stade sensible), s’accroit de nouveau au moment de |’allongement 

rmé (stade stable), puis décroit successivement, tout en restant 

jusqu’au moment ot l’enveloppement atteint la moitié du vitellus. 
L’enveloppement ultérieur détermine une chute du rythme de la croissance, 
a la période qui précéde la fermeture du blastopore, il n’y a plus de crois 
ut. Cette période est en méme temps la plus facilement déteriorable 

agents extérieurs. Ensuite, quand le bourgeon caudal est déja formé, 


croissance de l’embryon augmente avec sa_stabilité toujours 
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a——« Croissance du poids sec. 


ee Rhythme de croissance. 


w 


Eclosion 
Poids sec (35 embryon) 


Rhythme de croissance. 


10 15 20 25 30 35 40 45 50 55 


Fig. 5. Le rythme de la croissance de l’embryon du saumon. I—5° jours segmentation ; 
6—7e jours — commencement de la gastrulation; 8° jour — gastrulation avancée; 9° jour 
— premier grossissement bordier (Rand Knopf); 10° jour — grossissement bordier, phase 
avancée; I0O—II® jours — enveloppement du vitellus jusqu’au tiers; 12® jour — enveloppe- 
ment du vitellus jusqu’a la moitié; 13° jour l’enveloppement touche a sa fin; 14—16° 
jours — fermeture du blastopore; 17—20® jours croissance de la queue; 21—26* jours 
— pigmentation des yeux; 27—28° jours les yeux sont bien pigmentés; 56—60® jours 
éclosion. Les lettres sur les figures correspondent aux stades de la fig. 3. 


croissante. Apres la pigmentation des yeux et jusqu’a l’éclosion, la croissance 
et la stabilité de l’embryon diminuent de nouveau paralléelement. 

Done, pendant le développement du saumon ainsi que des poissons qui 
frayent au printemps, le rythme de la croissance et la sensibilité de l’embryon 
varient d’une maniere strictement réguliére. 

La diminution de la croissance embryonnaire est expliquée différemment 
suivant les auteurs. 

SCHMALHAUSEN explique la chute de la croissance au cours du développe- 
ment par l’accumulation du plasma différencié et de produits de sa différencia- 
tion. Cette explication ne saurait étre appliquée qu’a l’affaiblissement graduel 
de la croissance a mesure du développement. Quant au ralentissement pro- 
visoire assez brusque de la croissance accompagné d’un nouvel accroissement, 
SCHMALHAUSEN l’explique par la présence d’hormones activant et retardant la 
croissance ou par l’accumulation de produits du métabolisme retardant la 
croissance. 

KRONFELD et SCHEMINZKY attribuent la chute de la croissance de l’embryon 
du saumon dans la période qui précéde |’éclosion au manque d’eau du a sa lente 


diffusion a travers l’enveloppe de l’ceuf. 


17. A. 2. 1939. 
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GRAY explique la chute de la croissance a la fin du développement du sau- 


le fait qu’A ce moment, a la suite de la diminution des réserves en 
vitellus, l'embryon souffre de l’insuffisance de nourriture au commencement 
de son alimentation indépendante. 

On voit donc que KRONFELD, SCHEMINZKY et GRAY expliquent la chute 
temporaire de la croissance non par un changement de |’état physiologique du 
tissu de l’embryon, changement dt a la marche méme du développement, mais 
par des facteurs extérieurs, a savoir par le manque d’eau ou de nourriture. 

SCHMALHAUSEN cherche a rendre compte de la chute temporaire de la 
croissance par des changements survenus dans l’embryon méme. Mais il va 
sans dire que les hormones stimulant ou retardant la croissance ne peuvent 
étre elles-mémes la cause directe des variations de la croissance, mais peuvent 
étre seulement le bouton dont la pression déclenche le changement corres- 
pondant du meétabolisme. 

TRIFONOVA ( 1Q30 1937) a établi, en ce qui concerne le développement des 
poissons qui frayent au printemps, que la croissance et la différenciation se 
réalisent dans les conditions de divers types métaboliques, d’ot le fait qu’aux 


périodes de croissance la différenciation est affaiblie et vice-versa. 


LES PROCESSUS GLYCOLYTIQUES DANS LE DEVELOPPE- 
MENT DE L’EMBRYON DU SAUMON. 


Dans le développement de l’embryon du saumon ainsi que des poissons qui 
frayent au printemps (TRIFONOVA, 1937), et dans celui de l’embryon des 
amphibies (BRACHET, 1935), la détermination de la glycolyse par la méthode 
manomeétrique (par le dégagement de l’extra CO.) est impossible, a cause de 
leurs grandes réserves alcalines. C'est pourquoi la détermination de l’anion 
d’acide lactique a été effectuée d’aprés la méthode de Furr, CHARNA et 
Catonto. Chez l’embryon du saumon, la précipitation de l’albumen par le 
métaphosphate de sodium donne des résultats peu satisfaisants: aussi nous 
sommes-nous servis pour sa précipitation du tungstate de sodium (2 cm* de 
tungstate et 2 cm® de ?/, NH.,SO,). Pour le dosage de l’acide lactique on 
prenait pour chaque expérience 17 ceufs. Aux stades plus avancés, l’augmenta- 
tion considérable de la masse de l’embryon a obligé d’employer pour la pre- 
cipitation de l’albumen une double portion de tungstate. Dans chaque mesurage, 
on déterminait l’acide lactique dans plusieurs portions d’ceufs de controle. 
La quantité d’acide lactique s’est trouvée varier dans les portions de controle 
d’ceufs de saumon beaucoup plus que dans les ceufs de la perche et encore 
davantage que dans le sang, substance qui a servi pour |’élaboration de cette 
méthode. Afin d’éviter autant que possible des résultats contadictoires, 11 était 
nécessaire de distiller l’acétaldéhyde toujours durant un laps de temps stricte- 


ment déterminé. Le prolongement de la distillation peut changer considérable- 
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ment les résultats obtenus. Dans ce cas, semble-t-il, certaines autres substances 
moins volatiles que l’acétaldéhyde commencent a se distiller. Nous avons dosé 
l'acide lactique dans deux séries d’expériences avec des ceufs de saumon et 
dans une série avec des ceufs de truite. 

La premiére série de déterminations de l’acide lactique fut com- 
mencée a partir du 6° jour du développement, au stade de la gastrulation. 
Leurs résultats sont exprimés par les courbes des fig. 6 et 7. La fig. 6 montre 


la quantité d’acide lactique aux divers stades de développement dans 17 ceufs. 


La fig. 7 donne la quan- 

Mor 
20 


tité d’acide lactique ra ” 
1 série 
1,9 
18 
sec. La difference tres 
nette dans le caractére 15 
4 
de ces deux courbes ne 13 
12 
0.9 
stance seche augmenie. 
Selon les données de 
5 
Bours et HASSELBACH, 04 
03 
02 


mence a 10 mg de poids 


doit pas nous étonner, 


puisque la masse de sub- 


la quantit’ d’oxygene ab- 


sorbee par l'embryon des 8 9 10 11 12 (3 1415 16 17 18 19 20 21 22.93 2425 26 27 28 29 30 31 32 
oiseaux s'éléve tout le 
temps, tandis que l’in- 
Fig. 6. L’acide lactique dans 17 ceufs. Premiére série. Les 
lettres sur la courbe correspondent aux stades de la fig. 3 
tion (absorption d’oxyv- Four le développement jour par jour, v. l’explication 

: de la fig. 5. 


tensité de respira- 


gene par unité de poids 
sec) tombe tout le temps. Dans sette série, les dosages d’acide _lac- 
tique furent exécutés depuis le stade de la gastrulation (6° et 7° jou 
du développement) jusqu’a la période précédant Il’éclosion (27—30* jour 
du développement). Les ceufs de cette ponte ont servi aussi a déter 
miner le rythme de la croissance (1° série) et la résistance des ceufs 
a lVeffet de la haute température (fig. 1, 3 et 6). La détermination de la 
sensibilité différenci¢e fut commencée avec ces ceufs a partir d’un stade plus 
jeune — celui de la segmentation (tabl. I, série 4). Malgré le caractere diffé- 
rent des deux courbes de l’acide lactique, toutes deux permettent de suivre les 
changements successifs au cours du développement du saumon de la quantité 
d’acide lactique. Ceux-ci se produisent en conformité parfaite avec les variations 
de la sensibilité des ceufs a l’effet des agents détériorants. Au stade de la 
gastrulation, la quantité d’acide lactique est grande, vers le stade du grossisse- 
ment bordier (8—9° jours du développement) elle tombe brusquement (sur 
les figures cette chute est marquée par une fléche) pour augmenter de nouveau 
quelque peu vers le temps ot: l’enveloppement du vitellus atteint le tiers 
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(10—11° jours, deuxiéme fléche). Donc, le stade de la fermeture du blasto- 
pore est caractérisé par une sensibilité maximum a l’effet des agents détério- 
rants, par la suspension compléte de la croissance et par une quantité mini- 


mum d’acide lactique. Apres la formation du bourgeon caudal (17° jour du 
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Fig. 7. La quantité de CsH6Os dans le développement du saumon (calculée pour 10 mg 
de poids sec). Premiére série. Pour les désignations, v. l’explication de la fig. 6. 
développement), la quantité d’acide lactique augmente jusqu’au stade de la 
pigmentation des yeux (23—25° jours) (3° fleche), apres quoi elle diminue 


et reste petite jusqu’a l’éclosion. Cette courbe montre déja que Jes variations 


de la quantité d’acide lactique correspondent pleinement aux variations du 


rythme de la croissance et de la sensibilité des aufs. Une croissance intensive 
et une grande résistance des aufs a l’effet des agents détériorants correspon- 
dent a une grande quantité d’acide lactique, tandis qu’a une petite quantité 
de cet acide correspondent une croissance faible et une haute sensibilité des 


aufs. La corrélation constatée est particuliérement convaincante dans la preé- 
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sente série de déterminations, vu qu’avec les ceufs de cette ponte on a exécuté 


simultanément des déterminations de la stabilité, de la quantité d’acide lactique 


et du rythme de la croissance. 
Seconde série de déterminations de l’acide lactique (fig. 8 et 9). Dans 
cette série, les dosages furent commencés des le premier jour du développe- 


ment et poursuivis jusqu’au 19° jour; ils ont embrassé tout le développement 
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Fig. 8. Variation de la quan- 
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courbe (A, B, C, D, E, F); veloppement du saumon (calculée pour 10 
les stades sont représentés mg de poids sec). Deuxiéme série. Pour les 
sur la fig. 3. désignations, v. l’explication de la fig. 8. 
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jusqu’au stade de la fermeture du blastopore. La premiere diminution de 
l’acide lactique (ce moment est marqué sur la figure par une fleche) tombe 
sur le 5° jour du développement et correspond au stade morula des cellules 
moyennes, pendant lequel, comme nous l’avons déja signalé, la résistance des 
ceufs a l’effet des agents détériorants se trouve également réduite (p. 
fig. 1). La seconde diminution de l’acide lactique correspond au stade du pas- 
sage a la gastrulation (fig. 3, A); la troisieme au début du grossissement 
bordier (Rand Knopf) (fig. 3, D) et, enfin, la quatriéme tombe sur la période 
précédant la fermeture du blastopore. 

De cette maniére, cette série a montré, comme la premiere, une correspon- 
dance parfaite de la variation de la quantité de C,H,O;, du rythme de la 


croissance et de la résistance des aufs aux effets des agents détériorants. 
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7. LA RESPIRATION PENDANT LE DEVELOPPEMENT 
EMBRYONNAIRE DU SAUMON. 


Méthode. Dans chaque expérience, nous avons mesuré la_ respiration 
dans deux spirométres de WArRBURG simultanément. Chaque spirometre 
renfermait 35 ceufs. Quand on place les ceufs dans le spirometre contenant 
de l'eau, il est nécessaire de secouer uniformément celui-ci pour obtenir 
un équilibre gazeux entre l’eau et l’air. Comme les gros ceufs de saumon 
sont détériorés par ce secouement, les ceufs furent mis au spirometre dans 
une atmosphére humide et l’enregistrement de la respiration fut effectuc 
sans secouement. La température pendant ces expériences était maintenue 
a 10°C. Les expériences avaient lieu quotidiennement et duraient le plus 
longtemps possible (10—15 heures), parce que l’équilibre gazeux quand on 
place les ceufs de l’eau dans une atmosphere humide ne s’établit pas avant 
2—3 heures. Les mesurages faits en l’absence d’équilibre gazeux furent né- 
gligés. Les mesurages de la respiration avaient lieu chaque heure. Dans chaque 


+ 


expérience, quelques ceufs furent fixés et soumis ensuite a un examen 
microscopique. 

Les courbes montrent la quantité de O, absorbée en 1 heure par 35 ceufs 
et par 5 mg de poids sec de lembryon. 

Données expérimentales. Le rythme de la respiration de l'em 
bryon du saumon est tres bas; c'est pourquoi, aux premiers stades du 
développement, quand la masse qui respire est extremement petite, il est diffi- 
cile d’aboutir a des résultats strs. Cette difficulté fut signalée aussi par 
SCHLENK (1933). Nous avons mesuré la respiration dans trois séries 
l’expériences. Un mesurage fut opéré en 1935 et deux en 1936. 

Segmentation. A ce stade, la respiration fut mesurée le plus pleine- 
ment pendant les expériences de la deuxiéme série (fig. 10). Au cours de la 
segmentation, la respiration est extrémement basse. Aux troisi¢me, quatrieme 
et cinquieéme jours du développement, non seulement nous n’avons pas réussi 
a constater d’absorption de O,, mais tout le long de l’expérience les ceufs ont 
dégagé un gaz que l’alcali n’absorbait pas, ce qui faisait que les manométres 
accusaient une augmentation de la pression. A juger par l’absorption de O., 
on aurait pu supposer qu’au commencement du développement le métabolisme 
est extrémement faible; mais les données obtenues au cours du dosage du 
C,.H,O., ont montré qu'il se produit ici des processus de scission anaérobiques 
énergiques. 

De cette facon, la segmentation, l’‘augmentation du nombre des cellules, ont 
lieu en grande partie aux dépens des processus de scission. Le fait de la 
division cellulaire dans l’asphyxie est connu depuis longtemps (GODLEWSKI, 


1901; LIPMANN, 1933). Il existe aussi des données indiquant un dégagement 
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de C,;H,O, au cours de la division (RAPKIN, 1927, 1930). Le degagement d’un 
acide pendant la segmentation fut observé aussi par R. LILLi (1931). 

Vers la fin de la segmentation, a la période qui précede la gastrulation 
(fig. 3, A), la respiration augmente rapidement. L’augmentation de la respira- 
tion a ce stade fut établie dans toutes les trois séries d’expériences. Dans la 
premicre série, a ce stade le rythme de la respiration (absorption de O, par 
heure pour 5 mg) est de 7,4 mm*, dans la deuxiéme série — de 5,8 mm’, 
dans la troisieme — de 10,6 mm’, 

Donec, au stade du passage a la gastrulation, la scission anaérobique et la 
respiration accusent entre eux la relation qu’exige la réaction de PASTEUR 
MEYERHOF — une intensification de la respiration est accompagnée d’une 
diminution de la quantité de C,H,O, 

Gastrulation (dans la période précédant la formation de l’embryon, 
fig. 3, 

Si, dans la période précédant la gastrulation, l’¢quilibre PASTEUR—MEYER 
HOF se trouvait nettement déplacé du coté du renforcement des processus 
doxydation, il varie tout aussi nettement en sens opposé lors de la gastrula- 
tion. Comme nous l’avons déja dit, la quantité de C,H,O, a ce stade est 
grande. Le mesurage de la respiration a montré que celle-ci est au contraire 
si fortement réduite, que la méthode employée n’a pas réussi a enregistrer 
d’absorption d’oxygéne (le rythme de la respiration est égal a 0). Il s’établit 


alors, comme au cours de la segmentation, une pression positive et non néga- 


tive dans les spirométres. Cette chute de la respiration a la période de la 


gastrulation est trés nette sur toutes les courbes (fig. 10, II, 12). 
Formation de l’embryon. Au _ stade du_ grossissement  bordier 
(Rand Knopf) (fig. 3, D; troisieme série d’expériences, fig. 12), on voit 
nettement l’intensification de la respiration (rythme 2,5). Cette intensification 
cesse dés que l’enveloppement du vitellus atteint un tiers. Comme nous l’avons 
dit au paragraphe précédent, le stade du grossissement bordier (Rand Knopf) 
est caractérisé par une faible quantité de C,H,O,, qui augmente brusquement 
quand l’enveloppement du vitellus atteint un tiers. Donec, ici de nouveau, la 
forte respiration se trouve liée a une petite quantité de C,H,O, et vice-versa. 
Sur la courbe de la premiére série, l’intensification de la respiration au stade 
du grossissement bordier (Rand Knopf) n’est pas exprimée, peut-étre pour 
cette raison qu'il n’y a pas eu de mesurages de la respiration dans cette série 
au 10° jour du développement (fig. 11). Comme nous l’avons déja indique, la 
respiration baisse nettement quand l’embryon s’allonge (fig. 3, E) (enve 
loppement jusqu’au tiers du vitellus). A ce moment, les spirometres n’enre- 
gistrent pas d’absorption d’oxygéene (déplacement de l’equilibre PASTEUR 
MEYERHOF dans la direction de l’intensification des processus de scission 


anaérobique) (fig. 11 et 12). 
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Nous avons done au commencement du développement du saumon trois 

périodes ow la respiration tombe temporairement jusqua un niveau si bas, 

quwil est absolument impossible d’enregistrer une absorption d’oxygéene. Cet 

arrét momentané de la respiration tombe sur la segmentation, le stade de la 


ion ct la période de l'enveloppement du vitellus jusqu’d son tiers. 
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Fig. 10. Le rythme de la respiration de l’embryon du saumon. Premiére série de l’absorp- 

tion d’oxygéne en une heure par 35 ceufs. La ligne pointillée indique l’absorption de Os en 1 

heure par 5 mg de poids sec. Les stades sont marqués par des lettres placées sur la 

courbe (A, B, C, D, E, F). L’absence de mesurage au stade D est marquée par une ligne 
interrompue et par un point d’interrogation 


\ ces périodes, on constate dans les spirometres, comme nous l’avons vu 
plus haut, une pression positive, ce qui accuse un dégagement de gaz. Quand 
on transporte les ceufs de l’eau dans une atmosphere humide, ils dégagent 
toujours de l’oxygene pendant deux ou trois heures, jusqu’a 1’établissement 
de l’équilibre gazeux, mais a ces stades-ci le dégagement du gaz ne cesse pas 
apres ce terme et se poursuit pendant tout le temps que dure l’expérience 
(g—12 heures). L’absorption d’oxygéne ne commence qu’au moment ou les 
ceufs placés au spirometre commencent a depérir, mais elle n’est pas accom- 
pagnée de dégagement d’acide carbonique. La suspension de _ 1l’absorption 


d’oxygene et le dégagement par l’ceuf en voie de développement d’un gaz que 
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laleali n’absorbe pas sont certes un phénomeéne si paradoxal qu'il exige 
détre vérifié et approfondi. A lheure qu'il est, on peut seulement signaler que 
BRACHET (1934) a observé dans les ceufs de l’axolotl placés dans une atmo- 
sphére sans oxygéne dans du bleu de méthyléne leucoforme une hausse du 
rh et une couleur livide. D’autre part, encore en 1830 DALK a trouvé que dans 
lceuf des oiseaux le gaz est de 6 % plus riche en oxygéne que l’atmosphére 
ambiante. Un autre investigateur du métabolisme de l’ceuf des oiseaux (Has- 
SELBACH, 1900, 1902), a la suite de ses nombreuses expériences, a abouti a 
la conclusion qu’une quantité peu importante d’un certain gaz autre que l’acide 


carbonique est dégagée par l’ceuf qui se développe. HAssELBACH croit que 
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Fig. 11. Le rythme de la respiration de ‘ig. 12. Le rythme de la respiration de 
l’embryon du saumon. Deuxieme série; l'embryon du saumon. Mémes deésigna- 
mémes désignations qu’a la fig. 10. * tions qu’a la fig. 10. 
segmentations. 


ce gaz est l’oxygéne et l’azote. Il a tenté par diverses méthodes de verifier 


ce curieux phénomene, et celui-ci se répétait chaque fois. 

HASSELBACH émet la supposition qu’il s’agit ici d’une sécrétion physiologique 
de ©, durant les premiéres heures du développement, sécrétion liée aux pro 
cessus d’assimilation ou constituant un produit accessoire des réactions fer- 
mentatives. BRANDES (1924) revient a cette question et estime que l’oxygéne 
qui se dégage a une grande importance pour la vie de l’ceuf, séparé de Il’air 
atmosphérique par l’albumen et la coquille. NEEDHAM (1931) fait ressortir 
que les ceufs de poule contiennent une catalase active et croit possible que le 
dégagement d’oxygene par l’ceuf se trouve lié au changement de la concentra- 
tion de H,O, et au changement de l’activité de l’enzyme. 

On n’a pas réussi a établir, dans le développement des ceufs de saumon, 
si aux stades de suspension visible de la respiration il se produit une respira 
tion intramoléculaire. Il semble que dans un spirometre privé d’aleali il y ait 
une augmentation quelque peu plus forte de la pression, qui est peut-étre le 


résultat du dégagement non seulement de O,, mais aussi de CO,, mais la 
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différence est si minime qu'elle se trouve dans les limites de l’erreur due a 
l’inexactitude de la méthode. 

Si a la période du premier allongement de l’embryon la respiration se trouve 
réduite jusqu’a suspension complete, elle commence a s’accroitre au cours de 
l’enveloppement ultérieur du vitellus, vers le stade de la fermeture du blasto- 
pore, et continue a s’élever lentement jusqu’a l’apparition de la premiere pig- 
mentation des yeux, quand elle atteint un rythme de 2,8. Donc, au stade de la 
fermeture du blastopore, l’équilibre PASTEUR—MEYERHOF se trouve déplace 
dans la direction du renforcement du rédle des phénomeénes d’oxydation. Cette 
période se caractérise en méme temps par une suspension complete de la 
croissance et apparait de tout le développement embryonnaire comme la 
période la plus sensible a l’effet des agents détériorants. 

Le déplacement de l’équilibre PasteUR—-MEYERHOF dans le sens du ren- 
forcement des phénoménes d’oxydation, qu’on constate dans le développement 
du saumon, est toujours accompagné d’une chute du rythme de la croissance 
et d'une diminution de la stabilité des ceufs. Au stade de la pigmentation des 
yeux, nous avons une contradiction visible la respiration augmente, bien 
que trés lentement, et malgré cela la stabilité des ceufs et le rythme de leur 
croissance eux aussi augmentent trés nettement. Mais il va sans dire qu’on ne 
peut juger du déplacement de l’équilibre PAsTEUR—MEYERHOF par le 
mesurage d’un seul des processus qui le constituent (respiration ou glycolyse 
seulement ) 

Au stade d 


pigmentation des yeux, la respiration augmente, mais comme 
4 + 
l’ont montreé 


e la 
les 


dosages de C,H,O,, les processus de scission eux aussi sont 


alors énergiques. Par conséquent, malgré le renforcement de la respiration, 


la glycolyse s’accroit si considérablement, que la respiration ne peut resynthé- 


tiser tout le C,H,O, formé, ce qui fait que le déplacement de l’équilibre Pas- 
rEUR—MEYERHOF dans la direction de l’intensification des phénomenes de 
scission anaérobiques a quand méme lieu. 
Le processus de la croissance, de la synthése des masses protoplasmiques 
partir du vitellus exige une dépense assez forte d’énergie. 
done naturel que lors de l’intensification de la croissance, le déplace- 
ment de l’équilibre PasteUR—MEyYERHOF dans le sens de la scission anaé- 
robique (qui constitue une ressource énergétique de ia croissance) puisse se 
] 


produire sur le fond de l'intensification générale du métabolisme. 


Quand le déplacement de l’équilibre PAstEUR—MEYERHOF se fait dans la 
‘tion opposée, la différenciation morphologique a lieu. Dans le développe 
de la perche (TRIFONOVA, 1936) et du saumon, elle se réalise au 


n de l’intensification de la respiration. 


se demander si la respiration est une ressource énergétique de la 
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La question du rapport entre la différenciation morphologique et la dépense 
(Vénergie est discutée depuis longtemps. 

En 1933—1935 TYLER s’est exprimé avec certitude en faveur de la né- 
cessité de l’énergie pour le développement. Ses expériences ont montré que 
Yembryon issu d’une moitié ou d’un quart d’ceuf absorbe davantage d’oxygene 
pour atteindre un stade de développement déterminé que l’ceuf qui se développe 
normalement, et ceci est réalisé non par une accélération du rythme de la 
croissance (qui est tout a fait le méme dans les embryons nains et les em 


bryons normaux), mais par un ralentissement du développement autrement 


dit une augmentation de la période de la respiration. Les embryons géants 


(résultant de la fusion de deux ceufs fécondés) se développent au contraire 
plus vite que les embryons normaux. TYLER considere ces faits comme un 
témoignage en faveur d'une consommation d’énergie pour la différenciation, 
car il estime que le développement de deux « moitiés » d’embryon exige un 
plus grand travail de différenciation que celui d’un seul embryon entier. II 
y aurait sans doute toute une série d’objections a faire la-dessus. Premiére 
ment, TYLER n’a pas mesuré le rythme de la respiration des embryons géants. 
Deuxiémement, il n’est quand méme pas tout a fait clair pourquoi le développe- 
ment d'un embryon complet a partir d’une moitié d’ceuf demande plus de 
travail que le développement d’une moitié d’embryon normal. Troisiemement, 
le ralentissement du développement peut étre certainement du a d'autres 
causes qu’a la nécessité d’« accumuler » au cours du développement une quan- 
tité d’énergie déterminée, comme d’ailleurs l’auteur lui-méme dans 
un travail de 1937. 

A notre avis, les belles expériences de TYLER n’ont pas de rapport direct 
avec la question de l’energie et de la différenciation. 

Outre TyLer, une série d’expérimentateurs ont été tentés de trouver de 


énergie employée a la différenciation, de déceler une élévation du potentiel 
cnergétique du plasma différencié. 

Mais, exception faite des données isolées de LEPESCHKIN (1929, 1930), on ne 
réussissait pas a découvrir d’« énergie de structure ». I] est done possible que 
intensification de la respiration n’est nécessaire pour le processus de diffe 
renciation que pour cette raison qu'elle fait disparaitre le C,H,O,, diminue 
réaction active et, en résultat, modifie l’agrégation du protoplasma dans 
sens d’une plus grande dispersion. Si cette supposition est juste, le role de 
respiration dans le développement embryonnaire est le méme que dans 
contraction des muscles. La respiration n’est pas une ressource d’énergie 
indépendante, mais ne sert qu’a la resynthese du C,H,O,, dont l’accumulation 
pendant le travail des muscles détermine leur engourdissement, et pendant le 
développement embryonnaire, en rendant la structure du protoplasma plus 
grossi¢re, entrave le processus de différenciation. RUNNSTROM (1930) a émis 


la supposition que dans le tissu embryonnaire, la variation du métabolisme 
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et de la structure du protoplasma vont parallélement, la variation de l'un 
provoquant celle de l'autre. RUNNsTROM croit que l’augmentation de la con- 
centration des ions hydrogeéne se trouve li¢e a la diminution de la dispersion 
du protoplasma (observation dans le Dunkelfeld). Au laboratoire dichthyo- 
logie de l'Université d’Etat de Léningrad, l’étudiante MAKaRsKaiA a deéter- 
miné, sous la direction de TriFoNovA, les propriétés adsorbantes du_ proto- 
plasma de l’embryon de la perche aux stades de la croissance et de la dif- 
férenciation. Ses données ont montré clairement que les périodes de croissance 
(périodes d’augmentation de l’acidité du protoplasma) sont liées a l’augmenta- 
tion des propriétés adsorbantes du protoplasma. Cela veut dire, certainement, 
que les périodes de croissance et de différenciation se caractérisent non seule- 
ment par un métabolisme différent, mais aussi par un état différent du proto- 
plasma. Si l’accumulation des ions hydrogéne pendant les processus de la 
croissance conduit au changement de la structure du protoplasma et au ren- 
forcement de ses propriétés adsorbantes, d’autre part ces changements struc- 
turaux, en augmentant la catalyse hétérogene, doivent amener le renforcement 
du métabolisme. I] est done naturel que le métabolisme soit plus élevé lors de 
la croissance (stade de la pigmentation des yeux) et puisse étre plus bas lors 
de la différenciation. 

Un parallele s'impose entre l'état du tissu embryonnaire a la période de 
croissance intensive et l'état du tissu dans le cas de la détérioration réversible 
décrite par NASSONOV et ALEXANDROV (1936, 1937) sous la dénomination de 


« paranecrose ». 


8. CONCLUSIONS GENERALES. 


SCHMALHAUSEN, en étudiant le rythme de la croissance pendant le développe- 


ment du poussin, a établi que la croissance ne s’affaiblit pas peu a peu, mais 


quelle présente des périodes ou son rythme est particulierement bas, aprés 


quoi il s’accroit de nouveau pour retomber ensuite. Selon SCHMALHAUSEN, le 
renforcement de la croissance conduit a l’affaiblissement de la différenciation 
et vice-versa. 

Dans la premiere partie de cette étude, TRIFONOVA a mentionné que, selon 
SCHMALHAUSEN, le rythme maximum de la croissance a été observé au com- 
mencement du développement. I. I. SCHMALHAUSEN, dans une lettre parti- 
culiére a TRIFONOVA, a spécifié que son indication se rapportait non au com- 
mencement du développement de l’ceuf, mais seulement au commencement 
de la croissance de lembryon déja formé. 

Une alternance analogue de périodes de renforcement et d’affaiblissement 

la croissance a été constatée dans le développement des poissons qui frayent 


au printemps, l’intensité de la croissance variant parallelement a la sensibilité 
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des ceufs a l’effet des agents détériorants et au type du métabolisme (Trt 
FONOVA, 1935, 1937). 

Les variations de la croissance, de la sensibilité et du métabolisme sont 
déterminées ici, tout comme dans les travaux de SCHMALHAUSEN, par les 
processus de morphogénése qui s’accomplissent a ce temps. 

La croissance a lieu lorsque l’équilibre PAsteUR—MEYERHOF se déplace 
dans la direction du renforcement des processus de scission anaérobiques, 
processus qui sont une ressource énergétique de la croissance. Les processus 
de différenciation ont place dans le cas du changement de l’équilibre PASTEUR 
MEYERHOF dans le sens inverse (TRIFONOVA, 1937). 

Un travail d’AJsuPIET (1937) contient des données indiquant un changement 
analogue du métabolisme pendant les processus de la croissance et de la diffé- 
renciation de l’hydre régénérescente. Selon AJSUPIET, « au commencement de 
lopération, l’hydre absorbe moins d’oxygéne qu’ordinairement, a la suite de 
la croissance intensive qui a lieu aux dépens des processus de scission. Dans 
les périodes ot l’absorption d’oxygene augmente, on peut admettre qu'il se 
produit dans l’organisme de l’hydre des processus de différenciation. » 

L’antagonisme établi par SCHMALHAUSEN entre l’intensité de la croissance 
et la différenciation et confirmé ensuite par divers auteurs (IRICHIMOVICH, 
1936 métamorphose des amphibies; STREICH et SVETOSAROW, 1937 
croissance du poussin; TRIFONOVA, 1937 développement de la perche) 
s’explique, a notre avis, par le fait que ces processus s’accomplissent en pré- 
sence de divers types de metabolisme. II s’ensuit que ces processus sont des 
processus qui s’affaiblissent mutuellement, mais, d’autre part, se conditionnent 
aussi les uns les autres. Cette dépendance réciproque est due a |’évolution 
historique de l’espece donnée. Au cours de l’ontogénése, elle se réalise du 
fait que l’accumulation de l’acide lactique en présence d’une prédominance 
des processus de croissance stimule le renforcement de la respiration et le 
commencement de la différenciation; inversement, |’élimination de l’acide 
lactique dans la période de la différenciation favorise l’affaiblissement de la 
respiration, le renforcement de la glycolyse et intensification de la croissance. 

Si, dans le développement des poissons qui frayent au printemps (perche, 
grémille), l’inhibition de la croissance et les changements de la sensibilité et 
du métabolisme sont dus au renforcement des processus de différenciation 
et sont liés a des stades déterminés du développement, on peut s’attendre a 
ce que chez les formes voisines ces stades de développement présentent un 
affaiblissement de la croissance et, en corrélation avec lui, une augmentation 
de la sensibilité et un changement du métabolisme. 


La présente étude a établi que dans le développement du saumon, de méme 


yue dans celui de la perche, la croissance, le métabolisme et la sensibilite 


varient au commencement de la gastrulation et de la formation de l’embryon 


et lors de la fermeture du blastopore. Fait particuliérement intéressant, l’inhibi- 
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tion artificielle par l’effet de la haute température du processus de différencia- 
tion accroit de plusieurs fois la stabilité des ceufs. Le développement du sau- 
mon se déroule beaucoup plus lentement que celui de la perche le stade 
du commencement de la gastrulation dure quelques heures seulement chez la 

un ou deux jours chez le saumon. C’est pourquoi le saumon permet 
d’établir avec beaucoup plus de précision 4 quel moment de la morphogéneése 
liés les changements de la croissance, du métabolisme et de la sensibilite. 
étude a montré que chez le saumon ils ont lieu non au début de la 
‘ulation, mais dans la période précédente. De méme, lors de la formation 
de l’embryon, ils se produisent au moment ot le grossissement bordier (Rand 
Knopf) est a peine exprimé et ot seul un léger changement du relief au bord 
du blastodisque annonce le commencement de ce stade. Il en est de méme auss! 
pour la troisieme période sensible, qui est celle ot: le blastopore se ferme, mais 
n'est pas encore fermé. A partir du moment ot le bourgeon caudal est forme, 
la sensibilité diminue. 

Ainsi donc, alors que l’analyse microscopique n’a pas encore révélé le com- 
mencement du processus morphogénétique, les changements physiologiques si- 
gnalent son approche. JI est difficile de supposer, sans doute, que ces change- 
ments physiologiques ne déterminent pas de changements structuraux, mats, 
en tout cas, la méthode microscopique ne les deécele pas. 

La conception de CHILD (1925) est basée entierement sur le principe que 
les changements physiologiques précédent et conditionnent les changements 
morphologiques. 

Un trés intéressant travail de Ries et GERSCH (1936) est consacré a la 
tentative d’établir a quels processus se déroulant dans la blastomére est due 


sa détermination. La conclusion finale de ces auteurs est que « la spécialisa- 


tion physiologique précéede la différenciation morphologique ». 
; 5 
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LA FTHYSITOLOGIE 
DE LA DIFFERENCIATION ET DELA 
CROISSANCE 


Ill. LES PROCESSUS .GLYCOLYTIOQUES AU COURS 
DEVELOPPEMENT DE RANA TEMPORARIA 


A. N. TRIFONOVA, V. M. KOROVINA et 
A. A. SLIUSSAREV 


(Chaire cle biologie le Institut Stomatolog 


IFONOVA. ) 


T DEFINITION DU PROBLEME 


[apres les données des travaux precedents de cette série, la croissance a 
lieu avec une intensité diverse au cours du développement des poissons. Les 
periodes de croissance intense (gastrulation et croissance de l’embryon deja 


formé) se caractérisent par un déplacement de l’équilibre PASTEUR—MEYER 


Hor dans le sens d’un renforcement des processus de scission anaérobiques, 


les periodes de différenciation (début de la gastrulation, formation de l’em 
bryon), au contraire, par un niveau bas de la glycolyse aérobique, ce qui 
peut résulter soit d’un abaissement de la glycolyse, soit d'une élévation de la 
respiration, Les periodes de différenciation sont des périodes de haute 
sensibilité a l’action des agents déteriorants. L’abondance des travaux sut 
le développement des amphibies permet jusqu’a un certain point de carac 


teriser physiologiquement les périodes de croissance et de différenciation 


en s’appuyant sur les données de la littérature. Selon BIALoscewicz (1908) 


le rythme de croissance de la grenouille (déterminé d’apres la variation du 
volume) est intensif durant la gastrulation (l’augmentation de volume de 1000 
ceufs en une heure est de 14,2 cm*). Les stades de la neurulation, de l’apparition 
du bourgeon caudal, du bourgeon dirigé vers le haut et du bourgeon caudal 
horizontal sont caractérisés par l’arrét presque complet de la croissance 


(accroissement ac Ci’. 5,0 cm”. 5,7 Ci}. 


LS, A. Z. 1939. Acta Zoologica 1030 


Chef: prof. A. N. TR 
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A partir du stade du développement des branchies externes, qui a place 

immédiatement apres l’éclosion, le rythme de la croissance s’¢leve de nouveau 

brusquement (11,3 cm*, 23,6 cm*, 20,8 cm*). 

La courbe du rythme de croissance de l’embryon de grenouille présente 
donc deux sommets, séparés par une période de ralentissement de la croissance, 
qui tombe sur la période précédant l’éclosion. Les travaux sur la respiration 
des amphibies sont nombreux. Le plus ancien est celui de GODLEWSkI Em. 
(1900), puis vient le travail de BraLoscewicz et BLENDOWsKr (1915). Dans 
l'un comme dans l'autre, les auteurs constatent un accroissement progressif 
de la respiration au cours du développement des amphibies. L’étude la plus 
fondamentale sur la respiration des amphibies parait étre celle de PARNAS et 
KRASINSKA (1921), qui ont accompli durant plusieurs années un trés grand 
nombre d’expériences (commencée en 1915). La méthode appliquée par eux 
ne laisse rien a désirer, comme nous l’avons déja indiqué dans le travail I] 
de sette série mesures prolongées de la respiration a l’aide de spirometres 
BARKROFT, mesure de la respiration dans plusieurs spirometres simultanément, 


exécution de chaque série d’expériences avec une portion d’ceufs de la meme 


ponte. NEEDHAM, dans son résumé d’embryologie chimique (1932, p. 677), 


signale ce travail comme la meilleure étude sur la respiration des amphibies. 
Les auteurs y établissent que l’augmentation de l’absorption d’oxygene a lieu 
non suivant une courbe, mais plutot par une série d’accroissements brusques. 
Durant la segmentation et les stades morula et blastula, la respiration augmente 
régulierement (série I, II et IX), mais au début de la gastrulation elle s’éléve 
brusquement (séries III et IX). Une seconde élévation de la respiration se 
produit au moment de la neurulation (formation de la plaque médullaire 
series IIIT et IX). Aprés le début de la neurulation et jusqu’a la formation des 
branchies externes, la respiration ne varie guere, aux dires des auteurs; toute- 
fois, si l’on construit la courbe du rythme de la respiration pour cet intervalle 
de temps en utilisant les chiffres fournis par leurs expériences, on voit que 
rant ladite période la respiration non seulement n’augmente pas, mais que 
son intensité diminue fortement (série XVIII). La période de développement 
précédant l’éclosion, pendant laquelle, comme on sait, a lieu la différenciation 
histologique des tissus de l’embryon, se caractérise donc, d’apres BIALOSCEWICZ 
par un faible rythme de croissance et d’aprés PARNAS et KRASINSKA par une 
faible respiration. La troisieme période d’accroissement de la_ respiration, 
d’aprés ces auteurs, est celle du développement des branchies externes, apres 
quoi le cours de la respiration devient plus ou moins régulier (série XIX). 
Ils estiment que les périodes de morphogénese sont des périodes de respiration 
intensive du fait qu'il se produit alors un changement chimique dans la 
matiere vivante « die chemische Umformung und die Strukturbildung sind 
in den sich entwickelnden Embryonen chemisch und energetisch gekoppelt... 


(p. 118)... erst wenn die Differenzierung der Gewebe (Keimblatter) statt- 
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findet, dann beginnt eine intensive chemische Arbeit, deren Ausdruck die 
Steigerung des Sauerstoffverbrauch ist» (p. 119). Aprés Parnas et Kra- 
SINSKA, la respiration de l’ceuf d’amphibie en voie de développement a été 
étudiée par BRACHET, qui n’a pas constaté de sauts dans l’élévation de la 
respiration au début de la gastrulation et de la neurulation, bien qu'il indique 
que son accroissement est peut-étre inégal. BRACHET ne donne pas la courbe 
de la respiration. 

Les expérimentations de réduction de couleurs (FiscHER et HARTWIG, 1936 
et H. PrepHo 1938) ont montré également que la surface de la plaque 
médullaire se distingue par une intensité maximum des processus d’oxydation 

- réduction. 

PARNAS et KRASINSKA ont effectué des observations sur le développement 
des ceufs d’amphibie a basse pression partielle d’oxygéne et dans I’hydrogéne 
pur. Ces expériences ont montré qu’en cas d’asphyxie complete la gastrulation 
ne peut commencer (premiére période d’intensification de la respiration). Au 
contraire, la segmentation tout entiére (stades morula et blastula) s’accomplit 
aussi en l’absence totale d’oxygene. Nombre d’expériences analogues avaient 
été exécutées déja avant PARNAS et KrastnskKA (SAMASSA, 1900, GODLEWSKI 
jun., 1901). La conclusion a laquelle elles ont abouti — possibilité du développe- 
ment en milieu dépourvu d’oxygeéne semblait si paradoxale que les auteurs 
eux-mémes l’accepterent avec défiance, et ce furent PARNAS et KRASINSKA 
qui indiquérent pour la premiére fois qu’au début du développement les ceufs 
d’amphibie sont des anaérobies facultatifs. Dans un mélange gazeux contenant 
seulement 1 % d’oxygéne la gastrulation commence, mais la neurulation n’a 
jamais lieu dans une atmosphére pauvre en oxygene. Par conséquent, les deux 
périodes d’accroissement de la respiration (début de la gastrulation et de la 
neurulation) accusent une susceptibilité accrue au manque d’oxygéne. Ces 
intéressantes données furent une fois de plus pleinement confirmées par 
BRACHET (1934). 

Le fait que les périodes de respiration élevée sont les plus sensibles au 
manque d’oxygeéne donne un intérét particulier aux expérimentations de A. R. 
DawsON (1938), suivant lesquelles le dinitrophénol (composé qui intensifie 
fortement la respiration) a son effet le plus nocif aux premiers stades (seg- 
mentation et gastrulation), lorsque l’ceuf est facultativement anaérobique. Si 
l’ceuf s'est développé jusqu’au stade du bourgeon caudal (c’est-a-dire durant 
toute la période de respiration basse) dans de l’eau ordinaire et n’a été 
transporté qu’ensuite dans une solution de dinitrophénol, ce dernier n’a 
exercé aucune action défavorable. 

Selon les intéressants travaux de ZIELINSKI (1935, 1936), l’ceuf de 


grenouille, au début de son développement, est relativement riche en créatine- 


phosphore, dont la quantité diminue ensuite pour atteindre son minimum au 


commencement du stade du bourgeon caudal. ZIELINSKI considére la quantité 
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levée de phosphogéne au début du développement comme une adaptation au 
du métabolisme, lorsque « the glycolysis is not limited by * process 
and the constancy of the concentration of its coenzyms, adenosin 
seems to be much more important than in aerobiosis » 

caractériser l’équilibre PASTEUR—MEYERHOF au cours 
rérenciation dans le développement des amphibies, 
possible de ne pas répéter les déterminations du rythme de 
de la respiration. On rencontre dans la litterature des tenta 
iussi le rythme de la glycolyse au cours du développement 
1933, LENNERSTRAND dose lacide lactique dans 

de développement a l'aide de la méthode FUrtn 
BRACHET procéede a des mesures analogues suivant la 
GOLDSCHEIDER. Comme nous l'avons déja signalé dans 
série, les données obtenues par eux sont fort 
linsuffisance manifeste de leurs résultats 
tre la conclusion essentielle a laquelle aboutissent 


l'un de l'autre, a savoir qu’au stade de la 


independamment 


luit une brusque intensification de la glycolyse tant 
1 


Save 
lOSage 


du C.H,O. et les données de nombreux auteurs 
lesquelles le phénomeéne de la gastrulation se poursuit 
phibies en cas d’asphyxie complete, la glycolyse intensive durant 
la disparition alors du glycogéne (WoOERDI 

DAHL, 1937; BRACHET a. NEEDHAM, 1936). 
la gastrulation (stade accusant une élévation de la respiration, 
KRASINSKA) n’a été étudie ni par LENNERSTRAND, ni par 
: au stade de la neurulation (seconde periode d’élévation de la respira 
es déterminations font totalement défaut chez LENNENSTRAND, tandis 
chez BRACHET on en trouve deux, mais on ignore si elles se rapportent au 
‘urula jeune ou neurula avancée. Au stade du bourgeon caudal et au 


précédant l’éclosion (stade de la chute de la respiration et du ralentisse- 
du rythme de la croissance), les déterminations manquent chez l'un 
chez l'autre de ces auteurs. C’est cette insuffisance d’expérimentations 
d obliges de proceder au dosage détaillé de l’acide lactique aux divers 
de développement de la grenouille. 
Dans ces expérimentations, nous avons recu une aide effective de la part 


de O. P. SERKOVA, a laquelle nous exprimons ici tous nos remerciements. 


2. METHODE. 


.a méthode la plus commode pour les déterminations sérielles du rythme 


de la glycolyse est sans contredit la méthode manomeéetrique (l’unique, au fond, 
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Variation de la quantité d’acide lactique au cours du développement de la grenouill 
(expériences de 1936) 

qui donne vraiment le rythme du processus), mais, comme l'a deja montré 
BRACHET, elle ne peut etre appliquée dans le cas des ceufs de grenouille a 
cause de leur réserve alcaline élevée. In conséquence, nous avons dosé l’acide 
lactique au moyen de la méme méthode que celle employée par nous pour son 
dosage au cours du développement des poissons (FRIEDEMANN, CATONIO et 
SCHAFFER). Dans chaque expérience, nous prenions 100 ceufs, débarrassés du 
mucus a l'aide des ciseaux. L’unité du type de développement dans tous les 
ceufs ¢tait strictement vérifiée. Pour chaque série d’observations, les ceufs 
provenaient d’une seule ponte et étaient places a une température déterminée 
(condition importante qui n’a pas été réalisée dans nos expérimentations 


precedentes avec les ceufs de poisson). 


3. RESULTATS EXPERIMENTAUX. 


Nous avons exécuté en tout au cours de deux années 159 dosages dacide 
lactique aux divers stades de développement, depuis la fécondation jusqu’a 
l’éclosion. Ces dosages se répartissent en 19 séries d’expérimentations (chaque 
série a porté sur les ceufs d’une seule femelle). 

In 1936 déja nous avons obtenu des données suffisamment convaincantes 
sur les variations de la quantité de C,H,O, a des stades déterminés du dé 
veloppement (v. fig. 1). Néanmoins, en 1937 nous avons répété les détermina- 


tions d’acide lactique dans les ceufs de grenouille en voie de développement 


273 
a—— 4——-a | 16/N 1936 
0 
20/V 
/ \ 
04 / 
\ 
04 
/ \, 8 
| * 
i + a— 
9 (03 GN iy, ~ 
L. 
| 


274 
A. 


SLIUSSAREV 


A. A. 


KT 


f 
~ 


M. 


V. 


TRIFONOVA, 


N. 


£1‘o 


asseq ain} 
vigdwiay, 


00°O 


Vi‘o 


to‘o 
me) 


vo‘o 


Lo‘o 


Zo‘o 


gz’o 


60°O 


suol} 
BAIISGQ 


LIA 


1A 
apes 


A 
apeis 


| 
| apwig | apes 


najser) 


ap 


| 
| 
| 


9p 


| 


9p 


= 
ur Ne a 
ome) one) 
+t x 
V Lie 
aaa 
1020 
O00 | re) = 
00 
$3 
ome 
+ oO = no t+ 
os ow 
| 
ome 
6 


10‘O 


|e] ap jnoyeo cto 
a] suep 

snjout uON 


ANCE 


SS 


— 
a 


ET 


Coto 


NCIATION 


i 


‘oO 
go*o 


ERE 


otr‘o 


LA DIFF 


| } ot‘o 
o1‘o 


| 
| 
O1‘o 


275 
| 
} | 
| | | | 
| | 
| 
pa 
2) 
| | | 
| | | | | 
| | 
| O 
| 
| 
| e 
2) 
O00 
= 
O 
af } 
4 4 
aa 
2) 
+ 
Oo 00 
O 
000 ome 
= I: ine 
2) O00 0 
a. 
NO 1n 0 O 
on mating 
| 
. | . | . . ‘ 
/ 


M. KOROVINA ET A. A. SLIUSSARE\ 


iv. fig. 2). La fig. 3, qui présente les résultats des observations de deux 
innées, montre une concordance parfaite entre les données de 1936 et de 1937. 
Prous les dosages effectués au commencement de la segmentation et au stade 


vccusent une quantité tout a fait minime d’acide lactique. La moyenne 


de tous les dosages est de 0,11 mg d’acide lactique pour 100 ceufs. Ce résultat 
esl proche de celui obtenu par Li NNERSTRAND au meme stade (0,09 mg pour 
100 ceufs). BRACHET, 


leceler d’acide lactique au début de la segmentation. Au_ stade 


en appliquant la methode colorimétrique, n’a pas réussi 


quantité d’acide lactique s’est déja de plus de 200 %. La 


les dosages esl n des auteurs precedents n'a 
u stade morula, ni au stade 
la quantite d’acide lactique varie considérablement d’un 


stula une experimentation a donné 0,6 mg 


la comparaison des moyennes est tout a fait possible 


tions sont dues a des 


dexpeérimentations. Ces oscill 
diverses pontes (phénomeéne que 


etal isme des poissons et que 


PARNAS et KRASIN dans leurs recherches sur la re 
bryons dan phibie les dosages pratiques 
nm doceufs donnent 


chiftres différents. 


ITS du dosage 


la substance pour laquelle 
tions avec les ceufs 


BRACHET comme dans 


t gros, plus il est 
ins les dosages 
lactique se fait 
mps. Le prolongement de la distillation 
obtenu. Dans ce cas, il commence 
ins volatiles que l’acétaldéhyde. 
acide lactique diminue de nouveau 
te sur les courbes des diffé 


‘ufs dans lesquels la gastrulation 


nt BRACHET pour C,H,Os, mi 


phosphogeéne n'ont exécuté de mesures a ce stade. Aprés 

gastrulation, la quantité d’acide lactique augmente de nouveau 
le processus de la gastrulation (les dosages ont été affectués pen 
1 jusqu’a la formation de la levre ventrale). La moyenne de 


est de 0,27 mg, autrement dit la quantité d’acide lactique 


1 augmenté de plus de 150 % en comparaison avec le stade précédent. Dans 


une des exp¢rimentations faites a ce stade (serie III.,), les ceufs servant au 


dosage se trouvaient a une température beaucoup plus basse (4—5°), 


qui 
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Commencement 
de la gastrulation 


la quantité d’acide lactique 
grenouille (expériences de 1937) 

est probablement la raison pourquoi la quantité d’acide lactique y est presque 
deux fois plus petite que dans les autres expérimentations a ce stade. Tout le 
reste du développement de ces ceufs (fécondation le 20 avri 
a’ une température aussi basse. C'est pourquoi, a tous 
exécuté le dosage de l'acide lactique, on a constaté une diminution tres nett 
de sa quantité. Mais malgré cela, la quantité d’acide lactique varie réguliere- 
ment, en fonction stricte du stade. Au stade de la gastrulation LENNERSTRAN! 
a obtenu 0,15 mg d’acide lactique pour 100 ceufs. BRACHET beaucoup plus 
0,74 mg, tandis que nos chiffres occupent une position intermédiaire (O 
Comme LENNERSTRAND et BRACHET n’ont pas pratiqué de mesures entre 
debut de la segmentation (quantité insignifiante de C,H,O,) et la g 
tion (quantité considérable de C,H,O,), il est naturel quils soient arrives 


tous deux a la conclusion que c’est a la gastrulation qu’a lieu la premiére 


~ 


augmentation importante de la quantité d’acide lactique. Nos mesures, qui 


ont embrassé tous les stades du développement, montrent que déja au stade 


blastula, la quantité d’acide lactique est considérable, mais ensuite 

de la gastrulation, elle tombe de nouveau, pour se relever a mesure que se 
déroule le cours de la gastrulation. Le stade suivant ou nous avons pratique 
des mesures est celui du bouchon vitellin. A ce stade, la quantité moyenne de 


C.H,O, dans 100 ceufs est de 0,24 mg. La quantité d’acide lactique reste done 


élevée durant tout le processus de la gastrulation. 
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expérience de 1936 r 
1937 r 


Morula Blastula Commencement Gastrulation Stades: |! 
de la gastrulation Neurulation 


Fig. 3. Tableau général de la variation de la quantité d’acide lactique au cours du 
développement de la grenouille. Trait continu expériences de 1936, trait pointillé 
expériences de 1937 


Au stade neurula jeune (blastopore non encore ferme), elle est e¢galement 


encore grande (fig. 2, stade I). La moyenne de toutes les mesures a donné 


31 mg. Ensuite, au cours de la neurulation, la quantité d’acide lactique com- 
mence a diminuer. A la fin de la neurulation (fig. 2, stade III), elle est tombée 
presque de 100 % déja et continue a s’abaisser aux stades suivants, de sorte 
qu’au moment ou les bourgeons caudaux sont devenus horinzontaux, elle est 


si minime qu’on peut l’admettre égale a zéro. Apres l’éclosion, nous n’avons 


pas effectué de mesures. Cette diminution graduelle de la quantité d’acide 


lactique est particuliérement nette dans les séries I, III et IIf, de 1936 
3 de 1937. 

On voit done que dans le développement des amphibies il existe deux 
périodes ow la quantité d’acide lactique est brusquement réduite — le début 
de la gastrulation (différenciation des couches embryonnaires) et ensuite toute 
la période depuis la neurulation jusqu’a l’éclosion, qui embrasse aussi bien 
la différenciation embryonnaire (formation des ¢bauches embryonnaires fon- 


ral 


damentales) que la différenciation histologique. Ces variations de la quantité 


de C,H,O, répétent les résultats obtenus au cours de l'étude du développement 


des hOISSONS 
4. CONCLUSIONS GENERALES. 


Le développement embryonnaire des amphibies comporte deux périodes de 


différenciation morphologique. La premiere est le début de la gastrulation, la 
Ss 
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LA DIFFERENCIATION ET LA CROISSANCE 


seconde commence par la différenciation des ébauches embryonnaires fonda- 
mentales (neurula et stade de la formation du bourgeon caudal, fig. 1, stades 
i; 3 et 4) et passe directement a la’ période ott se produit non plus la 
différenciation embryonnaire, mais la différenciation tissulaire (fonctionnelle 
suivant la terminologie de Roux fig. 1, stades 5, 6 et 7). 

Le début de la gastrulation est une période si courte qu'elle ne s’est pas 
réflétée sur la courbe du rythme de croissance tant des amphibies que des 
poissons (BraLoscewicz, TRIFONOvA). Durant la seconde période de diffé- 
renciation, la croissance est presque completement arrétée. La gastrulation est 
une période d’augmentation en dimension des ceufs (tout comme dans le 
développement des poissons). Les périodes de différenciation se caractérisent 
par un déplacement de l’équilibre PASteEUR—-MEYERHOF dans le sens d’une 
diminution du role des processus anaérobiques, et les périodes de croissance 
(gastrulation) de méme que la période de segmentation (division cellulaire 
intensive, mais non accompagnée d’un accroissement de la masse), inversement, 
par une augmentation du role de ces processus. On observe donc ici, dans le 
développement des amphibies, les mémes modifications de l’équilibre PASTEUR 
—MEYERHOF au cours des processus de croissance et de différenciation que 
dans le développement des poissons. La diminution du role des processus de 
scission anaérobiques (glycolyse) au début de la gastrulation et au stade de 
la neurulation s’accomplit par voie d’accroissement brusque de la respiration 
(PARNAS et KRASINSKA), et a partir du stade du bourgeon caudal et jusqu’a 


l’éclosion par voie de diminution générale du métabolisme. Ainsi, dans cette 


derniére période, la croissance est interrompue, la respiration et la glycolyse 


sont abaissés, mais les processus de différenciation s’effectuent avec intensité. 
Dans le développement des mollusques (BuGLIA, 1908 et MEYERHOF, IQII), 
dans celui de la perche (TRIFONOVA, 1935), lors de la métamorphose (Demutn, 
1935), de la neurulation et de la différenciation des couches embryonnaires 
des amphibies, les processus de différenciation s’accompagnent d'un accrois 
sement de la respiration, ce qui donnerait a croire que la différenciation se 
réalise au dépens de l’énergie d’oxydation. Cependant, la littérature ne ren- 
ferme pas de données indiquant que la différenciation morphologique soit 
liée a une absorption d’énergie (v. le second travail de cette série, TRIFONOVA, 
VERNIDOURE et [ILIPPOV). 

Si le processus de différenciation morphologique n’est pas lié a une absorp- 
tion d’énergie, alors, comme nous l’avons déja indiqué (TRIFONOVA, VER- 
NIDOUBE et Fitippov), l’intensification de l’oxydation au cours de la diffé 
renciation de l’ceuf est peut-étre en rapport avec I’élimination de l’acide 
lactique, dont la présence, en rendant la structure du protoplasma_ plus 
grossiere, empéche tout processus de différenciation. Si tel est bien le role 
de l’oxydation dans les processus de différenciation, |’élimination de l’acide 


lactique (condition indispensable a la marche des processus de différenciation 
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orphologique) peut s’effectuer non seulement par intensification de l’oxyda- 
tion, Mais aussi tout simplement par ralentissement du rythme de la glycolyse. 
I-n se basant sur les données du prof. VLADIMIRSKY (1935) ainsi que de Bonr 
HASSELBACH (19CO) et de MuRRAY (1927), on peut supposer que par la 
eme voie se realise l’absence d’acide lactique lors de la différenciation de 


nbryon de poussin. 


PERIODES CRITIQUES DU DEVELOPPEMENT. 


les poissons, les periodes de croissance sont stables envers l’action des 
détériorants, les périodes de différenciation, au contraire, sont plus 
Chez les amphibies, stabilité envers l’action de la 

a été étudiée par LATINIK (1928). Cet auteur soumet les 

des températures choisies dans lintervalle 28—35° C durant des 
ment courtes (de 5 a 3 heures), puis observe la marche 
leveloppement. I] ne rapporte pas toutes les données experi 


ais seulement les plus typiques. Cependant, il est fort difficile 
d’apres elles dans quelle mesure les résultats obtenus sont convain 
trent que la stabilité augmente depuis le début de la segmenta 
blastula. Selon PaRNAs et KRASINKA, en cas Casphyxie Ie 
trulation est une période critique. Les données sur l’effet de 
tion font defaut chez LATINik. 
a gastrulation 
et a la periode precedant l’éclosion, 
ion. Toutefois, d’aprés PARNAS et KRA 
‘apres BRACHET, la neurula est une période particuli¢rement sensible 
l’asphyxie. Il n’y a done pas concordance entre les dounées de 
celles des deux derniers travaux, alors que les courbes de sensibilite 
action de la haute température chez les poissons coincident 
1935). Dans notre laboratoire, lé¢tudiante TELEX 
les ceufs sous l'action de la haute température. Les 
développement ¢taient placés dans le thermostat 
istrait la rapidité de leur dépérissement. 
32° C durant 10—12 
périssaient pas. [én ce 
de la segmentation, les 
confirment les résultats de LATINIK, mais dans les 


¢riodes TELENKOVA a obtenu des résultats différents. Les ceut 


d 


‘és dans l'eau au stade morula forment apparemment des blastulas nor 
ales (le matériel n’a pas été étudié microscopiquement), mais le début de la 
gastrulation ne se produit jamais a haute température, meme si laction de la 


haute température a commencé au stade blastula. La gastrulation (également 
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LA DIFFERENCIATION ET LA CROISSANCE 


selon LaTINIK) est stable envers l'action de la haute température. Les ceufs 


qui y sont soumis a ce stade ne donnent aucune perte, le développement con 


tinue, les neurulas se forment, mais dés qu'elles apparaissent commence 

dépérissement des cufs. Que laction de la haute température ait commencé 
au stade gastrula ou au stade neurula, les ceufs périssent toujours avant 
l'arrivée du stade du bourgeon caudal. Toute la période restante du développe 
ment jusqu’a l’éclosion donne également une mortalité élevée sous l’action des 


g 
hautes temperatures. Donc, apres le stade gastrula, les résultats obtenus p 
TELENKOVA sont différents de ceux de LATINIK (il est vrai que la méthod 
employée était autre, comme nous l’avons vu plus haut). Nos données montrent 
par conséquent que dans le développement des amphibies également les périodes 
de faible glycolyse aérobique se caractérisent par une haute sensibilité 
‘tion des agents détériorants, independamment de la cause a laquelle est 
bas niveau de la glycolyse aérobique élévation de la respirati 
(stades gastrula jeune et neurula) ou affaiblissement général 


(bourgeon caudal et periode precédant eclosion 
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LARNSLRUAR TUR 
DER CROSSOPTERYGIER 
VON 


A Brsiaew 


(Mit 32 Textabbildungen.) 


Die Zahnstruktur der Crossopterygier ist von sehr wenigen Autoren studiert 
worden. 

In den Jahren 1840—45 veroffentlichte OWEN eine Beschreibung der Zahn- 
struktur von Dendrodus und Rhizodus. Spater wurden die Zahne des Dendro- 
dus nochmals von AGaAssi1z (1844) beschrieben. Viel genauer wurden sie 1860 
von PANDER untersucht. Von ihm stammt auch die Beschreibung der Zahne 
einer bis dahin unbekannten Form der Crossopterygier — des Polyplocodus. 

Auf diese drei Arbeiten beschrankt sich 1m Grunde genommen das ganze 
Schrifttum inbetreff der uns interessierenden Frage. Trotzdem sowohl Owen, 
als auch AGAssiz und PANDER sich beim Studium der Zahnstruktur eines 
Mikroskops bedienten, konnen ihre Beschreibungen nicht als voll gelten. In- 
betreff vieler Einzelheiten sind sie nicht einmal ganz richtig. Die Vorstellung 
von OwEN, AGASssIz und PANDER vom Bau der von ihnen untersuchten Zahne 
ist in vieler Hinsicht falsch. Dabei decken sich die Fehlbeobachtungen die- 


ser drei Forscher nicht immer und nicht vollig. 


Im allgemeinen palaontologischen Schrifttum (ABEL 1919, ZITTEL 1893, 1923, 


1932, ROMER .1933) ist eine Zeichnung wiedergegeben, die der Arbeit von 
PANDER entnommen ist und den Querschnitt eines Zahnes von Dendrodus 
darstellt. Diese Abbildung wird als Beispiel fur die Zahnstruktur der Cross- 
opterygier gebracht. Dabei wird meist bloss die grossere Kompliziertheit der 
Zahnstruktur bei Dendrodus im Vergleich zu den Zahnen der Labyrintho- 
donten angefuhrt und eine ganze Reihe interessanter und wichtiger [igen- 
tumlichkeiten ihres Baues ausser Acht gelassen. Das lasst sich naturlich da- 
durch erklaren, dass es unmoglich ist, aus dem einschlagigen Schrifttum sich 
eine hinreichende Vorstellung vom Bau der Zahne von Dendrodus zu machen. 
Der Zahn des Dendrodus kann jedoch als der am grundlichsten untersuchte 


gelten. 
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Formen der Crossopterygier betrifft, so ist 


Zahne der anderen 
ungenugend (Polyplocodus) oder fast gar nicht auf 


tur entweder 
(Osteolepis). Die Zahne einer solchen Form der Crossopterygier wie 
les Eusthenopteron sind noch von Niemand untersucht worden. BRYAN’ 
rbeit Photographien der Querschnitte von Zahnen des 

lie Frage uber den Bau dieser Zahne und 


stehende Material ausfuhrlicher, 
die Zahnstruktur der 


iren steolep 
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] 
aes 
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soW ell 
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doch untersuchte ich ihren mikro 


vereinzelte Material mir nicht 


rossopterygier, 


m daher, da 

Schuppe eben jener 
frragmenten ich Deck 
und Zahne untersucht hatte. nicht uber solche Funde, in 

Elemente des Skeletts an ihrem Platz gelegen waren. Eine Ausnahme 
lepis macrolepidotus, doch war die Struktur seiner Schuppen be 
(1860) und GRoOss (1930, 
auf die Erforschung 


n PANDER 1935) studiert 
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ZAHNSTRUKTUR DER CROSSOPTERYGIER 
einzelnen Fall mit Sicherheit behaupten, dass sie einem und demselben Cross- 
opterygium angehorten. 
Bei der Beschreibung des von mir gesammelten Materials halte ich es fur 
notwendig, folgende Reihenfolge hinsichtlich jeder Form der Crossopterygier 


einzuhalten: 


1. Struktur der Deckknochen und der Hautzahne. 


Struktur der Chagrinzahne. 
Struktur der Ubergangszahne. 
Struktur der kleinen Mundzahne. 
Struktur der Fangzahne. 

Eine solche Folge der Beschreibung gestattet es, eine gentgend klare Vor- 
stellung von den verschiedenen Graden der Kompliziertheit der Zahnstruktur zu 
gewinnen, angefangen von den primitiven Zahnen, die an solchen Stellen des 
Schadels gelegen sind, wo ihr Vorhandensein nicht mit der Ernahrung des 
Tieres zusammanhing, und schliesslich den sehr kompliziert gebauten Fang- 
zahnen, die es dem Tier ermoglichten, ihre Beute zwischen den Kiefern 
festzuhalten. 

Ich halte es fur meine Pflicht, D. W. OpRUCHEV meinen aufrichtigen Dank 
auszudriicken daftir, dass er mir sein Material vollig zur Verfugung stellte und 
mir bestandig freundlichst mit Rat und Tat zur Seite stand. 

Zur Veranschaulichung meiner Arbeit stellte ich eine moglichst grosse An- 
zahl von Zeichnungen der Zahne eines und desselben Schadelfragments her. 
[In den Unterschriften zu den Zeichnungen sind solche Zahne als der gleichen 
Serie von Schliffen angehorig bezeichnet: Serie Nr. (S. Nr.). Somit ge- 
horen da, wo eine und dieselbe Seriennummer der Schliffe steht, die abge- 


bildeten Zahne dem gleichen Exemplar der Crossopterygier an. 


Osteolepis. Als Material zur Erforschung der Struktur von Zahnen und 
Deckknochen des Osteolepis dienten Fragmente seines Schadels und Unter- 
kiefers, die in den Narowa-Schichten im Leningrader Gebiet (Fluss Slawjanka, 
Dorf Marjino) aufgefunden worden sind. 

Die erste Beschreibung der Deckknochen von Osteolepis stammt von PAn- 
DER (1860). Doch kann sie nicht als genugend genau gelten, da die geringe 
Vergrosserung, deren sich PANDER bediente, es ihm nicht ermoglichte, alle 
inzelheiten ihres Baues festzustellen. Bedeutend spater wurden die Deck 
knochen von Osteolepis ausfithrlich von Gross (1930, 1935) beschrieben. 

Ich hatte die Moglichkeit, meine eigenen Praparate der Deckknochen von 
Osteolepis herzustellen und ihre oberflachliche Schicht unter 300-facher Ver- 


grosserung abzubilden (Abb. 1 A). 


19, A. Z. 1939. 
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Osteolepis. A Deckknochen (X 300); B Querschnitt durch den Zahn auf halber 
> Querschnitt durch den Zahn auf der Hohe seiner Basis (X 30); d Den- 
k Knochen, s Schmelz (Fluss Slawjanka, Dorf Marjino). 


Die Aussenflache der Deckknochen von Osteolepis ist bekanntlich von Haut- 
zahnen sehr eigentumlicher Form bedeckt. Jeder Zahn, der mit seiner schmalen 
Basis mit dem Knochen verwachsen ist, erweitert sich nach oben zu und ist 

lig flach. Die Dentinwand des Zahnes ist sehr dick (d — Abb. 1 A). 
Pulpahohle dagegen ist nicht gross. Sie stellt einen verhaltnismassig 
engen Kanal dar, der von unten her in die Zahnbasis eindringt und sich dann 
in mehrere Aste teilt. Von diesen Asten verlaufen auf- und seitwarts zahl- 


reiche feine Dentinrohrchen. Eine dunne Schmelzschicht deckt nicht nur die 


flache Kuppe des eigenartigen Zahnes, sondern auch dessen Seitenflachen. 
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Hier ist die Schmelzschicht so dunn, dass sie kaum sogar unter 450—500- 
facher Vergrosserung zu sehen ist (s Abb. 1 A). 

Eine Schicht solcher Zahne bildet auf der Aussenflache der Deckknochen 
und der Schuppen des Osteolepis ein eigenartiges ,,Hautzahnparkett, wie die 
recht gelungene Bezeichnung von Gross lautet. An den Knochen, mit dem die 
Zahnbasen verwachsen sind, sind an den Praparaten die recht grossen Hohlen 
der Knochenzellen gut sichtbar (k — Abb. 1 A). 

Die Chagrinzahne waren beim Osteolepis offenbar nicht differenziert und 
die Innenflache seines Unterkiefers war mit Hautzahnen bedeckt, die ihrem 
Bau nach nicht zu unterscheiden sind von den Zahnen an der Aussenflache 


der Deckknochen des Schadels. 


Ubergangszihne haben wir an unserem Material nicht vorgefunden. Soviel 


mir aus dem Schrifttum bekannt ist, sind sie bei Osteolepis bisher von Nie- 
mand gefunden worden. 

Die kleinen Mundzihne des Osteolepis galten als fast ganzlich unerforscht. 
PANDER (1860) hatte bloss tiber einen Langsschliff des Zahnes verfugt. Dies 
genugt weitaus nicht zur Charakteristik der Zahne des Osteolepis, und PAN- 
DER fand keinerlei Eigentimlichkeiten der Zahnstruktur. 

Im Schrifttum sind Hinweise zu finden, dass die Zahne des Osteolepis eine 
faltige Dentinwand an ihrer Basis aufweisen (Woopwarp, 1891). 

Mein Material gestattet eine viel genauere Beschreibung der Zahnstruktur. 

Die Kiefer des Osteolepis sind mit einer grossen Anzahl sehr kleiner kegel- 
formiger, leicht gebogener Zahne versehen. Die Dentinwand bildet Faltchen 
bloss an der Basis jedes Zahnes (Abb. 1 C). Auf halber Hohe des Zahnes 
sind keine deutlich ausgepragten Falten zu sehen, doch sind sie in den facher- 
artig gelegenen Dentinrodhrchen in Bildung begriffen (Abb. 1B). Der Den- 
tinwand der Zahnkuppe fehlt jegliche Spur von Faltenbildung. Der Schmelz 

wie dies an einer Reihe von Querschliffen nachgewiesen wurde — bildet 
an der Zahnkuppe eine Schicht mit glatter Oberflache. Im mittleren Drittel der 
Hohe des Zahnes aber ist er mit einer grossen Anzahl spitzer Langskamme 
versehen (5s Abb. 1B). Diese Kamme glatten sich von neuem aus und 


verschwinden schliesslich vollig an der Zahnbasis. 


II. 


Glyptolepis. Die Schadelfragmente, die mir als Material dienten bei der 
Untersuchung des Baues der Zahne und Deckknochen dieser Form von 
Crossopterygier, waren aus den Devonformationen des Leningrader Gebiets 
gewonnen, aus den Narowa-Schichten (Fluss Slawjanka, Dorf Marjino), aus 
den Luga-Schichten (Fluss Luga, Dorf Kleskuschi), aus den Subsnetnaja- 
Schichten (Fluss Oredesh, Dorf Jam-Tessowo) und aus den Shelon- Schichten 


(Fluss Sjas, Dorf Stolbowo). 
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Die Deckknochen des Schadels von Glyptolepis unterscheiden sich ihrer 
Struktur nach gar nicht von den Deckknochen von Dendrodus, die von Pan- 
DER (1860) und Gross (1930) beschrieben worden sind. 

Die gesamte Aussenflache des Schadels von Glyptolepis ist mit echten 
Hautzahnen mit stark abgestumpfter Kuppe versehen (Abb. 2 A). Jeder dieser 
Zahne weist eine dicke Schmelzschicht auf (s — Abb. 2 A). Die Dentinwand 
des Zahnes ist ebenfalls sehr dick (d — Abb. 2 A). Die Pulpahohle hat, ebenso 
wie bei den Hautzahnen der Osteolepiden, die Form eines vertikal verlaufen- 
den Kanals. Vom oberen Ende dieses Pulpakanals verlaufen in verschiedenen 
Richtungen verhaltnismassig diinne Aste, von denen sich zahlreiche dunne 
Kanalchen trennen, welche die Dentinwand durchziehen. 

An vielen Abschnitten der Deckknochen von Glyptolepis gelingt es nicht 
selten Hautzahne vorzufinden, die vollig in die Knochensubstanz versenkt 
sind. Das gleiche Bild fanden PANDER und Gross beim Dendrodus. Das Vor- 
handensein von Hautzahnen, die in der Knochensubstanz eingemauert sind, 
lasst sich selbstverstandlich bloss damit erklaren, dass im Prozess der Ver- 
dickung des Deckknochens die neugebildeten Schichten der Knochensubstanz 
sich unmittelbar den Hautzahnen auflagern. Infolgedessen erwiesen sich die 
bis dahin an der Oberflache des Knochens gelegenen Hautzahne nach einiger 
Zeit als ganzlich im Knochen vermauert. Nach Versenkung der Hautzahne 
einer bestimmten Generation in die Knochensubstanz wuchsen an die Aussen- 
flache des Deckknochens die Zahne der folgenden Generation an, deren 
Schicksal spaterhin das gleiche war. Es soll hervorgehoben werden, dass die 
Hautzahne jeder folgenden Generation sich von denjenigen der vorhergehen- 
den durch ihren etwas grosseren Umfang unterschieden. Diese allmahliche 
Vergrosserung der Hautzahne aufeinanderfolgender Generationen war zwei- 
fellos proportionniert der Vergrosserung des allgemeinen Umfangs des Scha- 
dels von Glyptolepis. 

Gross (1930) hat als Erster nachgewiesen, dass die Hautzahne des Dendro- 
dus nach Versenkung in den Knochen einer Resorption unterworfen waren. 
Ein ebensolcher Resorptionsprozess ging auch bei den Glyptolepis vor sich. 
Die Zerstorung und das Verschwinden des Hautzahns erfolgte jedoch weitaus 
nicht sofort nachdem er sich von allen Seiten von Knochen umringt erwiesen 
hatte. Unter meinem Material finden sich solche Schliffe der Deckknochen 
von Glyptolepis, in denen 4—5 Hautzahne zu sehen sind, die einer uber dem 
anderen in fast vertikaler Linie liegen. Einen solchen Schliff sehen wir auf 
Abb. 2 B. Hier liegt der erste der Hautzahne, seiner Entstehungszeit nach der 
letzte (1 — Abb. 2B), noch an der Aussenflache des Knochens. 

Der zweite Zahn (2 Abb. 2 B), von etwas geringerem Umfang, ist schon 


vollig in den Knochen versenkt. 


Der dritte Zahn (3 — Abb. 2B), der einer noch fruheren Generation der 


Hautzahne angehort, ist etwas kleiner als der zweite. Trotz der recht tiefen 
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Abb. 2. Glyptolepis. A Hautzahn auf dem Deckknochen (X 100, S. Nr. 1, Fluss Oredesh, 


Dorf Jam-Tessowo); B Hautzahne von funf verschiedenen Generationen (X _ 100, S. 
Nr. 1); C Ubergangszahn (X 120, S. Nr. 2, Fluss Sjas, Dorf Stolbowo); d Dentin, 
k Knochen, s Schmelz. 
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Versenkung in den Knochen, weisen der zweite und dritte Zahn keinerlei 
Spuren von Zerst6rung auf; Schmelz und Dentin sind bei ihnen nirgends 
resorbiert. 

Der vierte Zahn (4 — Abb. 2 B) ist bereits zum Teil zerstort. GROSS (1930) 
hat die Resorption der Hautzahne beschrieben, die vonseiten des Schmelzes 
erfolgt. Eine solche Zerstorung geht auch im vierten Zahn vor sich. Hier hat 
der Resorptionsprozess den Schmelz und einen Teil des Dentins an der 
stumpfen Zahnkuppe zerstort. Doch ging ausser der von der Aussenseite des 
Zahnes erfolgenden Resorption auch die Zerstorung der Dentinwand von der 
Pulpahohle aus vor sich. Dabei hat der Resorptionsprozess die Zahnwand nicht 
vollig zerstort und diese war bald gleichsam ,,plombiert’’ durch den neuge- 
bildeten Knochen. 

Gross hatte unter seinem Material offenbar keine Falle von Resorption der 
Wand des Hautzahns von dessen Pulpahohle aus; jedenfalls erwahnt er diesen 
Prozess in seinen Arbeiten nicht (1930, 1935). 

Der funfte Zahn (5 — Abb. 2B) ist ebenso wie der vierte zerstort, so- 
wohl vonseiten des Schmelzes, als auch von der Pulpahohle aus, doch ist der 
Grad der Resorption hier bedeutend grodsser, als beim vierten Zahn. Die 
Schmelzdecke des fiinften Zahnes ist fast vollig zerstort, die Dentinwand an 
dessen Kuppe stark ausgefressen; eine nicht geringere Zerstorung der Den- 
tinwand des Zahnes erfolgte vonseiten seiner Pulpahohle. Doch war der Zahn 
an beiden Resorptionsabschnitten mit Knochen ,,plombiert’*. Eine solche ,,Plom- 
bierung hatte den Zerstorungsprozess aufgehalten und der Zahn wurde fur 
einige Zeit erhalten. Eine vollige Zerstorung des Zahnes ware offenbar erst 
nach einer Reihe neuer Etappen des Knochenumbaus eingetreten. 


Das Fehlen der Praearticulare an den wenig zahlreichen Fragmenten der 


Unterkiefer von Glyptolepis gestattete mir nicht, die Struktur seiner Chagrin- 


zahne zu untersuchen. 

Die sog. Ubergangszahne des Glyptolepis liegen in unmittelbarer Nachbar- 
schaft mit den Mundzahnen. Sie bilden meist eine Gruppe kegelformiger Zahne 
verschiedenster Grosse. Die kleinsten dieser Zahne ubertreffen ihrem Umfang 
nach nicht die Hautzahne der Deckknochen, die grossten erreichen fast die 
Grosse echter Mundzahne. Zwischen diesen zwei aussersten Typen gibt es 
eine ganze Reihe Zwischenstufen von Zahnen verschiedener Grosse. 

Die Ubergangszahne sind sehr interessant in der Hinsicht, dass das Studium 
ihrer Struktur es gestattet, die allmahlich anwachsende Kompliziertheit der 
Zahnstruktur zo beobachten, sowie die allmahliche Entstehung jener Eigen- 
tiumlichkeiten, die bezeichnend sind fiir die Zahne der betreffenden Form der 
Crossopterygier. 

kleinen Ubergangszahne von Glyptolepis, deren Basis im Durch- 
stellen kegelformige Gebilde mit spitzer Kuppe dar. 


Dentinwand fehlen die Falten (d Abb. 2 C). Sie wird von zahlreichen 
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Abb. 3. Glyptolepis. A Ubergangszahne (X 4o, S. Nr. 2); B Querschnitt durch die Basis 

eines Ubergangszahnes (X 75, S. Nr. 2); C Querschnitt durch die Basis eines kleinen 

Mundzahns (Durchmesser 1 mm, X 60, S. Nr. 1); d Dentin, ds sekundares Dentin, 
sp pulparer Zement. 


feinen Dentinrohrchen durchzogen, die sich von der Pulpahohle zur Peripherie 


radial ausbreiten. Der Zahn ist mit einer feinen Schmelzschicht bedeckt, die 
mit einer recht grossen Anzahl ebensolcher scharfer Langskamme versehen 
ist, wie bei den Mundzahnen des Osteolepis (s Abb. 2C). 

Die Ubergangszahne versenkten sich, ebenso wie die Hautzahne, in den 


Kxnochen bei dessen Verdickung und brachen nicht vom Knochen ab, wie echte 
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Mundzahne. Im Umbauprozess des Knochens, eingemauert in letzteren, waren 
sie sowohl vonseiten der Pulpahdhle, als auch vonseiten des Schmelzes der 
Resorption unterworfen; infolgedessen blieben von ihnen, nicht selten bloss 
geringe Fragmente der Wande ibrig. Diese Fragmente erweisen sich als ver- 
streut zwischen den Wanden der Ubergangszahne spaterer Generationen, die, 
spater ausgebildet, spater an den Knochen angewachsen und spater in diesen 
versenkt, noch nicht stark zerst6rt sind. Die Schliffe, die aus jenen Abschnit- 
ten der Kiefer von Glyptolepis hergestellt waren, welche in unmittelbarer 
Nahe der Mundzahne liegen, haben gezeigt, dass hier weniger MKnochen- 
substanz vorhanden ist, als Zahne. Diese Kieferabschnitte sind aus einem 
Konglomerat von Ubergangszahnen gebildet, die sich in den verschiedensten 
Stadien der Zerst6rung befinden (Abb. 3 A). Hier kann man dunnwandige, 
verhaltnismassig junge Zahne sehen, alte Zahne mit sehr dicken Wanden, 
Zahne mit stark zerst6rten Wanden und schliesslich einzelne Stucke von Zahu- 
vanden. In diesem Konglomerat von Ubergangszahnen kann man solche kleine 
Zahne finden, deren Dentinwand ohne Falten ist (Abb. 2C), und solche, die 
ihrer Struktur nach bereits den echten Mundzahnen junger Exemplare vor 
Glyptolepis ahnlich sind (Abb. 3B). 


Die Ubergangszahne, deren Durchmesser an der Basis 0,80 mm betragt, 


weisen bereits gut ausgepragte Falten auf (Abb. 3B). Ejinige sind leicht ge- 
bogen, doch fehlen ihnen noch die Seitendaste. Es fehlt also hier noch ganz- 
lich ein solches Merkmal der Zahne von Glyptolepis, wie die Verastelung der 
Dentinfalten. Im peripheren Teil der Dentinwand eines solchen Ubergangs- 
zahnes ist immer deutlich eine dunkel gefarbte Schicht zu sehen. Diese Schicht 
setzt sich in jeder Falte fort. Das Studium der Zahnstruktur unter dem Mikro- 


vestattet es festzustellen, dass beim Glyptolepis, 


skop bei starker Vergrosserung g 


ebenso wie beim Labyrinthodonten, (Bystrow, 1938) die peripheren Abschnitte 
der Wand und die mittleren Schichten der Falten durch Dentin gebildet sind, 
das eine grosse Menge Interglobularraume enthalt. Das Vorhandensein dieser 
Raume bedingt auch die dunklere Farbung der entsprechenden Dentin- 
abschnitte. 

In denjenigen Fallen, wo die Dentinréhrchen im Zahn sich als mit dunkel 
gefarbten Gestein angefillt erweisen, ist zu sehen, dass sie nicht nur die 
kompakte Schicht des Dentins durchziehen, sondern auch dessen globulare 
Schicht. Ausserdem sieht man an einigen Praparaten deutlich, dass die an 
den entgegengesetzten Seiten jeder Falte liegenden Rohrchen miteinander End 
zu End anastomosieren (Abb. 4A). Dieser Umstand weist darauf hin, dass 
die Odontoblasten des Zahnes sich aus dem Pulpagewebe differenzierten, 
welches syncytialen Bau aufwies. 

Der die mit dem Knochen verwachsene Zahnbasis bedeckende Zement stellt 
eine Substanz dar, die ihrer Struktur nach dem Knochen sehr nah ist, sich 


jedoch von ihm durch das Fehlen des Umbaus und die bedeutend geringere 
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\bb. 4. Glyptolepis. A Zahnwand an der Faltenbasis (X 300); B pulparer Zement und 

sekundares Dentin (X 600); C Schmelz an der Zahnkuppe (X 200); D Schmelz auf 

halber Hohe des Zahnes (X 200); E Schmelz an der Zahnbasis (X 200) (Fluss Slaw- 

janka, Dorf Marjino); F,°G, H, I Fangzahn (Fluss Luga, Dorf Klekuschi), d Dentin, 
ds sekundares Dentin, s Schmelz, Zement, sp pulparer Zement. 


Anzahl von Zellraumen unterscheidet. In den Zahnen des Glyptolepis dringt 
der Zement nie und nirgends in die Dentinfalte ein. Meist liegt er recht fest 


der Aussenflache der Dentinwand an und ragt nur in Form kleiner Fort- 


B 


satze in die Vertiefungen hinein, die an der Basis jeder Falte vorhanden sind 


( Abb. 4 A). 

Fine sehr interessante Eigentiimlichkeit der Ubergangszahne des Glyptolepis 
ist das Vorhandensein gut ausgebildeter Trabekeln, die in ihrem Pulparaum 
eine eigenartige Substantia spongiosa bilden. Die Balken dieser Substantia sind 
mit den Faltenrandern verwachsen und fullen den ganzen Pulparaum von der 


Zahnkuppe bis zu dessen Basis aus. 
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Die Untersuchung der Zahnstruktur unter dem Mikroskop gestattete fest- 
zustellen, dass die Trabekeln der Substantia spongiosa pulpae beim Glyptolepis 
aufgebaut sind aus Zement, der mit einer Dentinschicht bedeckt ist (zp, ds — 
Abb. 3B). Im Zementteil jedes Balkens sind die zahlreichen Raume der Ze- 
mentzellen zu sehen (zp — Abb. 4B). In der die Zementgrundschicht des 
Trabekels bedeckenden Dentinschicht sind vorztiglich sichtbare zahlreiche 
Dentinrohrchen vorhanden (ds — Abb. 4B). In jenen Fallen, wo sich in den 
nachstgelegenen Abschnitten des Zements Raume von Zementzellen erweisen, 
kann man sehen, dass die Enden der Dentinréhrchen mit den Enden der Fort- 
satze dieses Raumes anastomosieren (Abb. 4 B). 

Die zementinds-dentindse Substantia spongiosa pulpae bildet sich in den 
Zahnen des Glyptolepis sehr frith aus. In den Ubergangszahnen, deren Durch- 
messer nicht einmal 1 mm betragt, ist sie zuweilen bereits ganzlich ausgebildet. 

Der Umstand, dass der Zementteil der Substantia spongiosa pulpae gleich- 
sam die Grundlage bildet, auf der sich das Dentin aufschichtet, weist auf eine 
friihere Entstehung des Zements im Vergleich zum Dentin hin. Man muss 
voraussetzen, dass im Pulparaum in den frithen Stadien der Entwicklung des 
Zahnes vor allem die feinen Trabekeln des Zements entstanden, auf die sich 
etwas spater die Schichten sekundaren Dentins auflagerten. Alle diese Eigen- 
tiumlichkeiten der Zahnstruktur von Glyptolepis gestattet es, von drei Etappen 
der Differenzierung des syncytialen Bindegewebes ihrer Pulpa zu sprechen. 

Im Prozess der Zahnentwicklung war die erste Etappe der Differenzierung 
der Pulpazellen die Verwandlung in Odontoblasten jener Syncytiumselemente, 
die in den peripheren Abschnitten der Zahnpapille lagen. Diese Odontoblasten 
bildeten die Dentinwand und die Zahnfalten. 

Darauf folgte die zweite Differenzierungsetappe, welche das Erscheinen 
von Zellen im Syncytium der Pulpa bedingte, die den Osteoblasten ahnlich 
waren. Diese Zellen bildeten die Trabekeln der zementosen Substantia spon- 


welche den ganzen Pulparaum ausfiullte, indem sie an den Rand der 


Dentinfalte des Zahnes anwuchs. Dabei mauerten sich einige Zellen in der von 


ihnen ausgebildeten Zementsubstanz ein; doch behielten sie mittels ihrer Fort- 

satze die Verbindung mit den noch nicht differenzierten Elementen des Syn- 
cytiums bei. 

Gleich nach der Ausbildung der Zementtrabekeln im Zahn von Glyptolepis 

die dritte Etappe der Differenzierung der Pulpamesenchyms ein. Viele 

llen des Pulpasyncytiums verwandelten sich dabei in Odontoblasten und 

‘iteten das sekundare Dentin aus, das sich auf die Trabekeln des Pulpa- 

aufschichtet. Trotz der verschiedenen Richtung der Differenzierung 

der Pulpazellen wurde ihre syncytiale Verbindung nicht gestort. Dies bedingte 

ammenhangs zwischen den Fortsatzen der Zementzellen 


der Odontoblasten andererseits (Abb. 4 B). 
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Abb. 5. Glyptolepis. Querschnitt durch die Zahnbasis (Langsachse 3,25 mm; Fluss 
Slawjanka, Dorf Marjino). 


Die kleinen Mundzahne junger Exemplare von Glyptolepis sind ihrer Struk- 


tur nach den grossten Formen der Ubergangszahne sehr ahnlich. 

Die Mundzahne, deren Basis bloss 1 mm im Durchmesser aufweist (Abb. 
3 C), haben ebensolche fast runde Umrisse an der Basis und eine ebensolche 
zementos-dentindse Substantia spongiosa pulpae, wie die ihnen dem Umfang 
nach nahestehenden Ubergangszahne. Sie unterscheiden sich von letzteren 
bloss durch das Vorhandensein kurzer Seitenaste an einer Reihe von Den- 
tinfalten. 

Die Mundzahne bei erwachsenen Exemplaren der Glyptolepis weisen eine 
weit kompliziertere Struktur auf (Abb. 5). Ihre Basis gewinnt ovale Umrisse. 
Die zahlreichen Dentinfalten solcher Zahne besitzen eine grosse Anzahl gut 


ausgebildeter Seitenaste; die zementoOse Substantia spongiosa pulpae ist be- 
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deckt mit einer dicken Schicht sekundaren Dentins, der Pulparaum aber stellt 
ein System sehr enger Kanale dar, welche vertikal verlaufen und miteinander 
mittels einer Reihe von Seitenasten anastomosieren. Dem Schmelz an der 
Kuppe solcher Zahne fehlen die Kamme (s Abb. 4C); doch etwa an der 
Grenze zwischen dem oberen und mittleren Drittel der Hohe des Zahnes 
gewinnt er gut ausgepragte scharfe Kamme (s Abb. 4D). Sie sind im 

‘erhaltnis zur Dentinwand des Zahnes so gelegen, dass auf jede ihre Con- 
vexitat zwischen den Basen zweier Nachbarfalten meist ein Kamm entfallt. 
Man sieht jedoch nicht selten Falle, wo an solchen Zahnabschnitten nicht ein, 
sondern zwei Schmelzkamme gelegen sind. Je nach der Annaherung an die 
Zahnbasis vergrossern sich die Schmelzkamme an Umfang, ihre scharfe Kuppe 
iber stumpft ab (s Abb. 4 E). 

Der Wechsel der Mundzahne beim Glyptolepis geht ebenso vor sich, wie 
beim Labyrinthodonten (Bystrow, 1938). Sie versenken sich nicht in die 
Ixnochensubstanz der Kiefer, wie die in ihrer Nahe gelegenen Ubergangs- 
zahne, sondern brechen ab und fallen im Prozess der periodischen Ablosung 
aus. An die Stelle jedes herausgefallenen Zahnes kam ein junger dunnwandiger 
eben ausgebildeter Zahn, der bald mit der Basis seiner Dentinwand an den 
Kieferknochen anwuchs. Danach fingen die Dentinwand und die Falten des 
Zahnes an, sich allmahlich zu verdicken infolge von Auflagerung neuer Den- 
tinschichten. Gleichzeitig bildete sich im Pulparaum des Zahnes die zementose 
Substantia spongiosa, deren Trabekeln sich bald mit Schichten sekundaren 
Dentins bedeckten. Alle diese Vorgange ftthrten dahin, dass der im jungen 
Zahn weite Pulparaum sich beim alten in ein System sehr enger Kanale ver- 
wandelte. Nach einiger Zeit, in deren Verlauf ein solcher Zahn ebenso tunk- 
ierte, wie ein vollig formiertes Organ, begannen in diesem sturmische 
Resorptionsprozesse. Die Resorption zerstorte vom Pulparaum aus die Den- 


tinwand, die Falten und die zementods-dentindse Substantia spongiosa des 


Zahnes (Abb. 6). Infolge dieser eigenartigen ,,aseptischen Cartes‘ wurde der 


Zahn soweit zerstort, dass er vom Knochen leicht abbrach und ausfiel. Anstatt 
seiner, an der gleichen Stelle, wuchs an den Knochen ein junger Zahn der 
folgenden Generation an. Das weitere Schicksal dieses neuen Zahnes unter- 
schied sich nicht vom Schicksal des Zahnes, den er eben abgelost hatte. 

Die Zahne jeder neuen Generation unterschieden sich von den Zahnen der 
vorhergehenden durch ihren etwas grosseren Umfang, durch eine grossere 
Menge Dentinfalten und eine groéssere Anzahl Aste. Somit wuchs mit dem 
Wechsel der Generationen die Kompliziertheit der Zahne immer mehr an. 
Daher je alter das Exemplar von Glyptolepis, desto grosser seine Mund- 
zahne und desto komplizierter ihre Struktur. 

Die Fangzahne des Glyptolepis, die den Coronoiden seines Unterkiefers 
aufsitzen, haben die Form grosser, leicht gebogener Kegel (Abb. 4 pie, Co; ae 


Ihre Kuppe ist etwas abgeflacht und mit zwei Kammen versehen (Abb. 4G, I), 


14 


200 
190290 


ZAHNSTRUKTUR DER CROSSOPTERYGIER 


«dleren J16he sich bei 
ihrer Annaherung an 
die Zahnbasis allmah- 
lich verringert. An der 
Oberflache des Fang- 
zahns_ sind zahlreiche 
Langsfurchen zu sehen. 
Die Basis des Fang- 
zahns hat fast runde 
Umrisse. 

Beim Studium der 
Struktur des Fangzahns 
sind unter dem Mikro- 
skop ebensolche stark 
verastelte Dentinfalten 
zu sehen, wie in den 
kleinen Mundzahnen 
(Abb. 7B). Die Mikro- 
struktur der Wande und 
Falten des langzahnes 
unterscheidet sich nicht 
von der Mikrostruktur 


der entsprechenden Teile 


der kleinen Zahne. Hier 

kann man_ ebensolche 
Abb. 6. Glyptolepis. Resorption des Zahnes (Langsachse 

globulare Schichten in 3,0 mm; Fluss Slawjanka, Dorf Marjino). 

den peripheren Ab- 

schnitten der Wande und den mittleren Abschnitten der Zahnfalten sehen 

und ebensolche dicke Schichten kompakten Dentins (d Abb. 7 B). 

Der Pulparaum alter Fangzahne des Glyptolepis ist von oben bis unten 
mit zementoser Substantia spongiosa angefullt (<p Abb. 7B), deren 
Trabekeln mit dicken Schichten sekundaren Dentins bedeckt sind (ds 
Abb. 7B). 

Der Schmelz bedeckt in glatter Schicht bloss die Kuppe der Fangzahne, 
an den ubrigen Schichten ihrer Oberflache aber sind sie mit scharfen Langs- 
kammen versehen. 

OweEN (1845) erwahnt die Kamme auf dem Schmelz in seiner Beschreibung 
der Struktur des Fangzahns von Dendrodus Murchisoni aus den Devonab- 
lagerungen bei Riga. Dendrodus Murchisoni ist hdchstwahrscheinlich ein 
Glyptolepis. 


Am Coronoideum des Unterkiefers von Glyptolepis ist immer neben einem 


gut entwickelten Fangzahn eine recht tiefe Grube zu finden, welche den Uber- 
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Abb. 7. Glyptolepis. A Resorption der Wand eines Fangzahnes (X 50; Fluss Slawjanka, 
Dorf Marjino); B Wand des Fangzahnes (X 50) (Fluss Oredesh, Dorf Jam-Tessowo) ; 


d Dentin, ds sekundares Dentin, r Resorptionsraum, s Schmelz, zp pulparer Zement. 


rest bildet eines hier gelegenen und spater herausgefallenen Zahnes. Dies weist 


darauf hin, dass jeder Coronoide mit zwei Fangzahnen versehen war und 


dass diese Fangzahne im Laufe des ganzen Lebens des Tieres einem periodi- 


schen Wechsel unterworfen waren. Das Herausfallen eines alten Fangzahnes 
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wurde durch eine ebensolche Zerstorung von der Pulpahohle aus hervorgeru- 
fen, wie sie bei den kleinen Mundzahnen beobachtet wird (Abb. 7 A). 

Die von PANDER (1860) als Zahne des Dendrodus beschriebenen Zahne 
sind wahrscheinlich die Fangzahne von Glyptolepis. Beim Studium der Struk- 
tur dieser Zahne hielt PANDER die Mittelschicht der Dentinfalten fur eine 
Zementschicht, die dahin von der Peripherie des Zahnes aus eingedrungen 
war. Somit tritt, nach PANDER, beim Dendrodus (= Glyptolepis) der Zement 
in die Zahnfalten ein und dringt ein in alle ihre zahlreichen Seitenaste. Eine 
solche Vorstellung von der Zahnstruktur muss selbstverstandlich als irrtiimlich 
bezeichnet werden. Was die zementos-dentinose Substantia spongiosa anbe- 
trifft, welche die ganze Pulpahohle des Fangzahns ausfullt, so erklart PANDER 


diese besondere Eigentumlichkeit damit, dass hier ,,die Wande der Gefasse und 


die zwischen ihnen liegende Substanz verknocherten‘’. Dies entspricht freilich 


nicht der Wirklichkeit. Die Bildung des Pulpazements und die nachfolgende 
Aufschichtung auf seine Trabekeln von Dentin kann naturlich nicht als eine 


,»Verknocherung* der Wande der Pulpablutgefasse betrachtet werden. 


ITT. 


Hamodus. Im Jahre 1933 beschrieb D. W. OprucuHeEv die ihrer Form nach 
ausserst eigenartigen Zahne von Hamodus lutkevitshi aus den Mitteldevon- 
ablagerungen am Fluss Joglina (Nebenfluss des Sheltscha, der sich in den 
Peipus-See ergiesst). 

Die Lange der Zahne von Hamodus schwankt zwischen 1 und g cm (Abb. 
8A). Sie sind ziemlich stark gebogen und weisen einen ovalen Querschnitt 
in ihrem mittleren Teil auf. Die Kuppe des Zahnes erinnert an eine Harpunen- 
spitze; die Basis ist stark verbreitert und durch eine wenig tiefe Furche in 
zwei Teile geteilt. Die Aussenflache des Zahnes ist mit Furchen bedeckt. 

Auf Grund des Studiums der Zahnstruktur unter der Lupe an den Quer- 
brichen reihte OprucCHEV Hamodus den Crossopterygiern an. Er zog dabei 
die sehr grosse Ahnlichkeit der Zahne von Hamodus mit denjenigen von 
Onchopristis numidus in Betracht (StROMER, 1917, Abb. 8D) und ausserte 
die Voraussetzung, dass unter den Crossopterygiern des Mitteldevon solche 
eigenartig spezialisierte Formen existierten, die ein mit Zahnen_besetztes 
Rostrum wie beim Sagefisch besassen. Moglicherweise war das auch der Fall, 
doch ist es auch moglich, dass der Hamodus ahnlicher war dem Trichiurus 
lepturus der rezenten Gratenfische, dessen Zahne ebenfalls eine harpunen- 
artige Spitze aufweisen. 

Ich hatte Gelegenheit eine Reihe von Schliffen aus den Zahnen von Hamodus 
zur genaueren Untersuchung ihrer Struktur herzustellen. 
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Der mikroskopische Bau der Zahne von Hamodus zeigt, dass diese eigen- 
tumliche Form der Crossopterygier als den Glyptolepis sehr nahestehend_ be- 
trachtet werden kann. 

Die Dentinfalten des harpunenformigen Zahnes von Hamodus haben eine 
ebensolche Verzweigungsart wie beim Glyptolepis (Abb. 8B). Im Pulparaum 
des Zahnes gibt es eine zementose Substantia spongiosa (sf — Abb. 8B), 
die mit einer dicken Schicht sekundaren Dentins bedeckt ist (ds Abb. 8 B). 

Die kleinen Zahne von Hamodus, deren Lange 10—15 mm nicht uber- 
schreitet, unterscheiden sich in ihrer inneren Struktur nicht von den ihnen 
dem Umfang nach gleichen kleinen Zahnen des Glyptolepis (Abb. 8C). Sie 
haben einen ebensolchen Faltenbau und eine ebensolche Dentinisation der Sub- 
stantia spongiosa pulpae. Somit begann in den kleinen Zahnen des Hamodus, 
ebenso wie in den entsprechenden Zahnen von Glyptolepis, die Ablagerung 
des sekundaren Dentins an den Trabekeln des Pulpazements sehr fruhzeitig. 

Unter dem Material von D. OprucHEy gibt es zwei kleine Fragmente von 
sehr eigentumlicher Form. Sie wurden aufgefunden in den Mittel-Devon- 
ablagerungen des Leningrader Gebiets (Luga-Schichten, Fluss Saba, Dorf 
Osmino). 

Eines dieser Fragmente stellt eine kleine (Durchmesser 3 cm) leicht ge- 
bogene Knochenplatte dar. An ihrer konkaven Seite liegen einige nicht tiefe 
Langsfurchen (Abb. 9B); an der convexen Seite jedoch liegen 4 Reihen 
Zahne (Abb. 9 A). Eine dieser Reihen besteht aus sehr grossen Zahnen, die 
ubrigen drei aus kleineren. 

Einer der grossen, im Fragment vollig erhaltenen Zahne (Abb. 9 C, D) 
stellt einen gebogenen abgeflachten Kegel dar, an dessen Seiten zwei gut 
ausgepragte Kamme gelegen sind. Die Zahnoberflache ist mit einer grossen 
Anzahl nicht tiefer Furchen bedeckt. Seiner Form nach steht dieser Zahn 


zweifellos den Zahnen von Glyptolepis sehr nah. Er ist mit einem ebensolchen 


kammartigen Schmelz bedeckt, wie die Zahne des letzteren. 


Der mikroskopische Bau der Wand dieses grossen Zahnes zeigt, dass er 
sich nicht von den Zahnen des Hamodus lutkevitshi (Abb. 9 EF) unterscheidet. 
In der Wand des Zahnes ist ein ebensolcher Grad von Verastelung der Den- 
tinfalte zu sehen, ebensolche sekundare Abzweigungen an ihren Hauptasten 
und eine ebensolche Dentinisation der zementosen Substantia spongiosa pulpae. 

Das Studium der Struktur kleiner Zahne desselben Fragments hat nach- 
gewiesen, dass auch diese Aufschichtungen sekundaren Dentins auf den 
Trabekeln des Pulpazements haben. Dies berechtigt uns noch mehr, dieses 
interessante Fragment als dem Hamodus angehorig zu betrachten und von 
seiner Verwandtschaft mit dem Glyptolepis zu sprechen. 

Das zweite Fragment (Abb. 9 F, G, H) ist viel geringeren Umfangs, als 
das erste. Es stellt gleichfalls eine gebogene Knochenplatte dar, an deren con- 


kaver Seite Furchen zu sehen sind; an der convexen liegen Reihen von Zah- 
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fy 


es 


x 50); C Querschnitt eines kleinen harpunenformigen Zahnes von Hamodu 


achse 1,5 mm); D Zahn des Onchopristis (nach Stromer); d Dentin, 
Dentin, zp pulparer Zement 


\bb. 8 Hamodus. A Aussenansicht des Zahnes von Hamodus; B Zahnwand bei 
1e 


A. Z. 1939. 
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Hamodus. A, B, C, D Fragment Nr. 1 in verschiedenen Lagen; E Wand 
grossen Zahne von Fragment Nr. 1 (X 50); F, G, H 
schiedenen Lagen. 


eines 
Fragment Nr. 2, in ver- 


Xs sind ihrer drei am Fragment. Die Struktur der Zahne gestattet es mit 


zu behaupten, dass dieses zweite Fragment der gleichen Form von 
Crossopterygiern angehort, wie das erste. 

Es genugt selbstverstandlich keineswegs der einzelnen Zahne von Hamodus 

jutkevitshi und dieser beiden Fragmente seines Schadels, um sich auch nur 


einen Gesamtbegriff dieser ratselhaften Form zu machen. Eines nur kann 
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mit Sicherheit behauptet werden dass wir es in diesem Fall zweifellos 
cinem eigenartig spezialisierten Crossopterygier zu tun haben, und dabei 


einem solchen, der dem Glyptolepis nah verwandt ist. 


IV. 


Holoptychius. Als Material zum Studium der Struktur der Zahne und Deck 
knochen von Holoptychius dienten mir Fragmente seiner Unterkiefer aus dem 
Oberdevon des Leningrader Gebiets (Fluss Sjas, Dorf Stolbowo, Shelon 
Schichten). 

Den Deckknochen des Schadels von Holoptychius fehlen zum Unterschied 
von den Deckknochen von Osteolepis und Glyptolepis die echten Zahne. Sie 
sind von aussen bedeckt mit zahlreichen kleinen Tuberkeln mit abgerundeter 
Kuppe. Das Studium des Baues dieser Tuberkeln unter dem Mikroskop hat 
nachgewiesen, dass ihre Hauptmasse aus Knochen gebildet ist. In diesem 
Inochen sind tberall die Raume der Knochenzellen zu sehen, von denen nach 
verschiedenen Richtungen die feinen Aste der Kanale ziehen, die mit den 
k:nden ebensolcher Kanale der benachbarten Knochenraume anastomosieren 
(k Abb. 10A). Im Zentrum jedes Tuberkels ist meist ein kleiner Raum 
gut sichtbar, der mit dem System der HAversschen Kanale des Deckknochens 
in Verbindung steht. Eine sehr interessante Eigentumlichkeit des Baues der 
Tuberkeln ist das Vorhandensein in jedem von ihnen gut ausgepragter Den 
tinrohrchen, die nach oben und nach den Seiten hin vom zentralen Raum 
ziehen. 

Diese Rohrchen zeugen vom Vorhandensein in den Tuberkeln eines solchen 
Ic-lementes des Zahnes, wie das Dentin. Doch fehlen hier vollig jegliche Spuren 
von Schmelz. Der Hautzahn der Vorfahren von Holoptychius hatte diesen bei 
seiner Verwandlung in einen einfachen Tuberkel des Knochens bereits ein- 
gebusst. Bei der Bildung des Tuberkels jedoch differenzierten die Zellen des 


lockeren Bindegewebes sich in zwei Richtungen. Die einen verwandelten sich 


in Osteoblasten, welche die Knochensubstanz bilden, die anderen in Odonto- 


blasten, aus denen der Dentinteil des Tuberkels gebildet ist. An der Grenze 
zwischen den Gruppen von Zellen dieses und jenes Typus entstanden die 
ersten Schichten der Knochen und des Dentins. Die Osteoblasten mauerten 
sich in den neugebildeten Schichten des Knochens ein, verwandelten sich in 
Knochenzellen und blieben an Ort und Stelle; die Odontoblasten aber lagerten 
Dentinschichten ab und schoben sich zum recht weiten zentralen Tuberkelraum 
hin ab. Dabei hinterliessen sie ihre protoplasmatischen Fortsatze in den Den- 
tinrohrchen. Die peripheren Enden dieser Rohrchen anastomosieren, wie dies 
aus den entsprechenden Praparaten gut ersichtlich ist, mit den Enden der 
Aste der Knochenzellraume, die in unmittelbarer Nahe des Dentintuberkels 


liegen. Dies weist darauf hin, dass auch der knocherne sowie der dentindse 
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Teil des Tuberkels sich infolge der Tatigkeit des syncytialen Bindegewebes 
entwickelten, dessen vereinzelte Zellgruppen sich in zwei verschiedenen 
Richtungen differenzierten. 

Alles dies gestattet uns zu behaupten, dass das die Deckknochen von 
Holoptychius bildende Bindegewebe noch die Fahigkeit beibehielt, eines der 
Elemente des Zahnes das Dentin — auszubilden, wahrend der epitheliale 
Teil der Integumente dieses Crossopterygiers bereits die Fahigkeit, das andere 

des Zahnes den Schmelz auszuscheiden, eingebusst hatte. 

Im Wachstumsprozess des Knochens vergrosserte sich allmahlich dessen 
Dicke auf Kosten des Auftretens an seiner Aussenflache neuer Schichten von 
Knochensubstanz. Dabei war die Ausbildung der Tuberkeln neuer Generationen 
wie friuher von einer Bildung sowohl des Knochens, als auch des Dentins be- 


leitet. In den Fallen, wo bei der Herstellung des Schliffs der Schnitt die 


Tuberkeln zweier aufeinanderfolgender Generationen gut trennt, ist zu sehen, 


. von diesen Dentin enthalt (Abb. 10 B). 

Die Chagrinzahne von Holoptychius, welche die Praearticulare seines Unter- 
kiefers bedecken, sind ihrer Form nach sehr eigenartig. Sie stellen nicht hohe 
Kegel dar, die im Verhaltnis zur Knochenoberflache stark geneigt sind. In- 
folgedessen erweist sich die eine Seite des Zahnes viel kurzer als die andere. 
Die lange Seite des Zahnes | ‘ist fe flach, zuweilen etwas eingebogen. 
Die Dentinwand des Zahnes ist recht dick (d Abb. 10C). Der Zahn ist 

einer dunnen Schmelzschicht bedeckt (s Abb. 10 C). Dessen Pulpahohle 
einen nicht hohen Raum dar, der fast die ganze Zahnbasis einnimmt. 
‘ner Reihe von Schliffen aus den Praearticulare von Holop- 
ttet es, in der Knochensubstanz selbst Chagrinzahne verschiedener 
festzustellen (Abb. 10 D). Dabei waren die Zahne fruherer Gene- 
als die Zahne spaterer. Somit hing die Grosse der 
zusammen mit dem Umfang (und Alter) des Fisches. 

Die Chagrinzahne fruherer Generationen fielen einige Zeit nach ihrer Ver- 

ng in den Knochen der volligen Vernichtung anheim. Diese Vernichtung 
war die Folge eines Umbaus des Knochens. An den Schliffen sind nicht 
selten Chagrinzahne zu sehen, deren Wande durch Resorptionsprozesse von- 
les Schmelzes zerstort sind, und in den Resorptionsraumen sind die 

- neueren HAverRsschen Kanale vebildet (Abb. 10 E). 
Resorption des Zahnes, die von dessen Aussenseite vor sich 
nicht selten Spuren von Zerstorung des Zahnes auch vonseiten 


zu sehen, d. h. jene Prozesse, die beschrieben waren bei den 


‘hagrinzahnen von Benthosuchus (Bystrow, 1938). Dieser ZerstGrungspro- 


vollig die Dentinwand des Zahnes. Er kam meist 
wonach sich dem zerfressenen Dentin Schichten 
neugebildete: flagerten und die Pulpahohle sich eigentlich in einen 


der Haversschen Kanale verwandelte (Abb. 10 E). Nach einiger Zeit, wahrend 
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A 


\bb. 10. Holoptychius. A, B, Vertikaler Schnitt durch die Tuberkeln der Deckknochet 
(X 100); C, D, E, F Chagrinzahne (X 100); d Dentin, k Knochen, s Schmelz (S. Nr. 3, 
Fluss Sjas, Dorf Stolbowo). 


der neuen Umbauetappen des Knochens, war ein solcher von aussen und innen 
»plombierter“ Zahn von neuem der Zerstorung unterworfen. Als Folge einer 
Reihe solcher Prozesse blieben von ihm bloss kleine Stiicke Dentins tibrig oder 
der Zahn wurde vollig zerstort. 

Gross (1930) fand im Vertikalschliff durch die oberste Knochenschicht 
von Dendrodus bifurcatus Zahne, die gar keinen Unterschied aufwiesen mit 
den Chagrinzahnen von Holoptychius. Es ist sehr wahrscheinlich, dass Gross 
ein Fragment vom Praearticulare nicht eines Dendrodus, sondern eines 
Holoptychius in Handen hatte. 

Die Ubergangszahne von Holoptychius, die in unmittelbarer Nachbarschaft 


der Mundzahne liegen, sind, wie bei Glyptolepis, von verschiedenster Grosse. 
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Holoptychius. A Vertikaler Schnitt eines Ubergangszahnes (| 
Dorf Stolbowo); B Balken pulparen Zements (X 600); C Querschnitt durcl 
angszalin (Durchmesser 0,45 mm, S. Nr. 5; Fluss Sjas, Dorf Stolbowo) ; 


die Basis eines Ubergangszahnes (Langsachse 0,75, S. Nr. 5) 


leinsten unterscheide ich ihrer Form nach bereits stark von den 
Chagrinzahnen. Sie stellen mit einer verhaltnismassig dunnen Schmelzschicht 
bb. 11 A). Der Wand solcher Ubergangszahne, 


bedeckte Dentinkegel dar (Ab 


die von radial verlaufenden Dentinr6dhrchen durchzogen ist, fehlen die Falten. 
> 


Schmelz ist mit scharfen Querkammen versehen (Abb. 11 C), doch gibt 


weniger Kamme, als bei den Ubergangszahnen des Glyptolepis 


vas grosserer Ubergangszahne finden sich zum ersten 
Bei Zahnen, deren Durchmesser 
Falten bereits gut ausgebildet (Abb. 12. 


weisen geringe Schlangelungen auf, es fehlen ihnen jedoch ganzlich die Seiten- 
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Holoptychius. A Querschnitt durch die Basis eines Ubergangszahnes (Durchmes 
Fluss Sjas, Dorf Stolbowo); B Resorption eines Ubergang 


kleiner Mundzahn eines jungen Exe 
Zement, 


\bb. 12. 
0,80 mm, S. Nr. 6; 
(Durchmesser 0,80 mm, S. Nr. 6); 
(Durchmesser = 1,20 mm, S. Nr. 4); d Dentin, 

sp pulparer Zement. 


plars 
/ 


ser 
C 
r Resorptionsraum, 


zahnes 


aste. Der Struktur ihrer Dentinwand und Falten nach unterscheiden sich sole 


Ubergangszahne beim Holoptychius nicht von den ihnen entsprechenden Ube 
B). Der Unterschied findet sich in etinet 


? 


gangszahnen von Glyptolepis (Abb. 3 
In der Pulpahohle solcher Zahne treten Balke 
Abb. 12 A). Die Trabekel: 


anderen Eigentumlichkeit. 
Hohlen der Zementzeller 


einer zementOosen Substantia spongiosa auf (2p 
des Zements, in dessen gewissen Abschnitten die 
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deutlich sichtbar sind (Abb. 11 B), wachsen, wie beim Glyptolepis, an die 
Rander der Dentinfalten an. Die zement6se Substantia spongiosa pulpae der 
Ubergangszahne beim Holoptychius wird nicht mit Schichten sekundaren Den- 
tins bedeckt. Diese Eigentiimlichkeit gestattet es, mit Leichtigkeit die Uber- 
gangszahne von Holoptychius von den gleichen beim Glyptolepis zu unter- 
scheiden. 

Ebenso wie bei Glyptolepis vermauerten sich die Ubergangszahne von 
Holoptychius im Prozess der Verdickung des Knochens in der Knochensub- 
stanz und waren hier der Resorption unterworfen. Die Resorption zerstorte 
die Zahne sowohl vonseiten des Schmelzes, als auch von seiten der Pulpa- 
hohle (Abb. 12 B), vernichtete sie aber nicht in allen Fallen vollig. Nicht selten 
wurde der stark zerstorte Zahn mit Knochen ,,plombiert’ (Abb. 11 D) und 
vollstandig vernichtet, bloss wahrend der neuen Etappen des Umbaus des ihn 
umgebenden Knochens. 

Die kleinen Mundzahne der jungen Exemplare von Holoptychius weisen 
10ch fast runde Umrisse an der Basis auf. In dieser Hinsicht ahneln sie den 
Ubergangszahnen. Doch ist die Mehrzahl ihrer Dentinfalten bereits mit Seiten- 
asten versehen (Abb. 12C). Die zementose Substantia spongiosa pulpae 
(sp Abb. 12 C) ist in solchen Zahnen gut ausgebildet, doch bleibt sie un- 
bedeckt von sekundarem Dentin’. Der von aussen her die Zahnbasis umfas- 
sende Zement dringt nirgends in die Falten des Zahnes und tritt nur in Form 
von Fortsatzen in die kleinen Vertiefungen an ihrer Basis ein. 

Die Zahne erwachsener Exemplare von Holoptychius sind gekennzeichnet 
durch groésseren Umfang, ovale Umrisse ihrer Basis, eine grossere Anzahl 
Falten und eine ebenso grossere Anzahl ihrer Aste. 

Die jungen Zahne, d. h. diejenigen, die eben an den Knochen angewachsen 
sind, indem sie den ausgefallenen Zahn der vorhergehenden Generation ab- 


gelost haben, weisen sehr dtinne Wande und Falten auf (Abb. 13). Trotz der 


grossen Jugend solcher Zahne ist die Substantia spongiosa pulpae bei ihnen 


‘keln des Pulpazements sehr fruh entstehen. 

Neben dem jungen Zahn liegt meist der alte Zahn, dessen Wande und 
Falten dicker sind (Abb. 14). Trotzdem jedoch die Aufschichtung von Den- 
tin die Wande und Falten eines solchen alten Zahnes sehr verdickt, bleibt die 
zementose Substantia spongiosa pulpae in diesem von sekundarem Dentin 
unbedeckt. In den Mundzahnen gleicher Grosse des Glyptolepis bedeckt das 
sekundare Dentin immer die Balken des Pulpazements. 

Eine gentigende Anzahl von Schliffen der Zahne von Holoptychius gestattete 
mir in allen Einzelheiten die Struktur der Wande und Falten in jungen und 
alten Zahnen zu studieren. 

‘ Yon Interesse ist, dass bei (alten) Menschen sich zuweilen in der Pulpahohle Kno- 
chengewebe (= Zement) in Form eines Systems von Trabekeln entwickelt. 
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bereits gut entwickelt. Dies zeugt davon, dass in den Zahnen von Holoptychius 
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Die Dentinwand eines 
jungen Zahnes_besteht 
bloss aus der ersten glo- 
bularen Schicht, die auch 
die Falten des Zahnes 
mit allen zahl- 
reichen Seitenasten bildet 
(a — Abb. 15A). Eine 
sehr interessante Eigen- 
tumlichkeit der jungen 
Zahne von Holoptychius 
ist, dass die zwei glo- 
bularen Dentinschichten, 
die jede Falte bilden, 
nicht miteinander  ver- 
wachsen. Sie sind durch 
eine recht grosse Spalte 
im ganzen Verlauf der 
alte und in allen ihren 
Seitenasten getrennt. 
Trotz des Vorhanden- 
seins dieser Spalte dringt 
das periphere Zement 
in die [alte nicht ein. 
Die Spalte war offenbar 
mit unverkalktem Dentin 
angefullt. 

Im Prozess der Ver- 
dickung der Wande und Abb. 13. Holoptychius. Querschnitt durch die Basis eines 


jungen Mundzahns (Langsachse = 3,5 mm, S. Nr. 7; 


‘alten in alteren Zahnen Sita, Dorf Stolbowo). 


bildete sich die zweite 
Dentinschicht aus (> Abb. 15 B). Sie war gebildet, ebenso wie auch die 
erste globulare Schicht, durch miteinander verbackene Kugeln verkalkten 
Dentins. Doch waren die Kugeln der zweiten Schicht ihrem Durchmesser nach 
etwas grosser, als die Kugeln der ersten Schicht. Beide globularen Schichten 
sind meist durch ein System recht breiter Interglobularraume getrennt. 

Bei noch alteren Zahnen bildet sich eine dritte Schicht die Schicht kom- 
pakten Dentins (c — Abb. 15 C). Gleichzeitig tritt eine starke Verkalkung 
auch des fruher ausgebildeten Dentins ein. Dies fuhrt zu einer Verschmelzung 


der Dentinkugeln auch in der ersten und zweiten globularen Schicht. Die 


Spalte in der Falte verengert sich ebenfalls und verwandelt sich bald, dank 


der teilweisen Verschmelzung der ersten globularen Schichten, in eine Reihe 
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von Offnungen (Abb. 
15 C). In sehr alten Zah- 
nen verschwindet diese 
Spalte ganz und die zwei 
ersten globularen Schich- 
ten verschmelzen ganz 
lich (Abb. 16 A). In 
solchen Zahnen_ bleiben 
bloss noch die geringen 
Interglobularraume — er 
halten, welche fruher die 
erste und zweite globu 
lare Schicht  trennten. 
Wenn bei solchen alten 
Zahnen die Dentinrohr 
chen gut zu sehen sind, 
kann man zuweilen das 
Vorhandensein von Ana 
stomosen zwischen thren 
Garuppen  feststellen, die 
an den entgegengesetzten 
Seiten der Falte gelegen 
sind. Das Vorhandensein 
dieser Anastomosen weist 
zweitellos darauf hin, 
dass die im alten Zahn 
verschwundene Spalte in 
der Falte fruher mit un 
verkalktem Dentin ge 
fullt war 


sehr frih entstehenden Pulpazements (sp \bb. 15 A) 


achsen bei jungen Zahnen mit der ersten globularen Dentinschicht (d 


15 A). An den Stellen solcher Verwachsungen geht freilich jede Mog 
ler zweiten globularen Schicht verloren. Daher 

ildung dieser Schicht das Dentin auf der Gesamtflache 

in den Stellen eines Kontakts des Pulpazements mit 

elobularen Schicht, und an solchen Stellen sind die Enden der Ze 
bald in das Dentin der zweiten Schicht versenkt (¢ Abb. 15 5B). 
Trabekeln der Substantia spongiosa pulpae verwachsen 

globularen Schicht (g, | Abb. 15 B), da nach der 

Kontakt der Zementbalken mit der ersten globularen 


slich erweist. Die Aufschichtung einer dritten 
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\bb. 15. Holoptychius. A Ende der Falte eines sehr jungen Mundzahns; 
jungen Zahnes; C Teil der Falte eines alten Zahnes (X 200); a erste globulare 
zweite globulare Schicht, c Schicht kompakten Dentins, d, e, f, g Stelle des 
tes des pulparen Zements mit den Zweigen der Falte; s Zement, sp pulparer 
(S. Nr. 8; Fluss Sjas, Dorf Stolbowo) 


(kompakten) Dentinschicht auf die Falte ruft eine Vermauerung in diese 


Trabekeln der Substantia spongiosa pulpae hervor, die schon friher mit 


\sten der Falten verwachsen waren. 
Das Herausfallen der alten Mundzahne beim Holoptychius war ebenso wi 
beim Glyptolepis bedingt durch eine vorhergegangene Resorption ihrer Den 


tinwande und Falten (Abb. 16 B). 


Die Fangzahne von Holoptychius haben die Form leicht gebogener Kegel 


(Abb. 16 C, D, E, F). Ihre obere Halfte ist abgeflacht und mit zwei gut ent 


wickelten Kammen versehen. Diese Kamme enden meist noch da, wo gut aus 
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Abb. 16. Holoptychius. A Teil der Falte eines sehr alten Zahnes (X 200, S. Nr. 8); 
B Resorption des Zahnes (X 80, S. Nr. 7); C, D, E, F Fangzahn; G Wand eines jungen 
Fangzahnes (X 50, S. Nr. 6); d Dentin, s Zement, sp pulparer Zement. 
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\bb. 17. Holoptychius. A Wand eines alten Fangzahnes (X 50), B Wand « 
Fangzahnes eines sehr grossen Exemplares. (Durchmesser an der Zahnbasis 
x 30.) (Fluss Sjas, Dorf Stolbowo.) 
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gepragte Langsfurchen fehlen, daher gewinnt die Kuppe des Zahnes die fur 
Holoptychius charakteristische Form einer Lanzenspitze. Die untere Halfte 
des Zahnes ist mit zahlreichen nicht tiefen Furchen bedeckt. Die Basis des 
Fangzahns auf dem Querschnitt ist rund. 

Der die obere Halfte des Zahnes in glatter Schicht bedeckende Schmelz ist 
in der unteren Halfte mit Langskammen versehen, doch sind diese schwacher 
ausgepragt, als bei Glyptolepis, und sind auch nicht an jeder Ausbuchtung der 
Dentinwand vorhanden (s Abb. 17 A). 

In den jungen Fangzahnen, ebenso wie in den kleinen jungen Mundzahnen 
sind die Dentinfalten auf ihrer ganzen Strecke und in allen ihren Asten durch 
einen engen Raum gespalten (Abb. 16G). Der die Zahnbasis bedeckende Ze- 

ent (: Abb. 16 G) dringt in diese Spalte nicht ein. 

Die Pulpahohle ist sogar bei den sehr jungen Fangzahnen von Holoptychius 
on oben bis unten mit zementoser Substantia spongiosa gefullt (zp Abb. 
16G). Ihre Trabekeln dringen auch in die Falten ein, indem sie mit den 
ihrer Aste verwachsen. 

In den alten Fangzahnen wird eine starke Verdickung der Wande und Fal 


ten auf Kosten einer Aufschichtung kompakten Dentins beobachtet. Infolge- 


dessen verwandelt sich die Pulpahdhle zwischen den Falten und ihren Asten 


in ein System sehr enger Spalten und Kanale. Der grossere Grad der Ver- 
kalkung des Dentins im Fangzahn bringt eine Verengerung der Interglobular- 
raume und das vollige Verschwinden der Spalten in den Falten mit sich. Alle 
diese Prozesse verlaufen in den Fangzahnen ebenso, wie in den Mundzahnen. 

ine sehr interessante Eigentumlichkeit alter Fangzahne, zum Unterschied 


| 


von den alten Mundzahnen, ist die Aufschichtung sekundaren Dentins (ds 
an den Trabekeln der Substantia spongiosa pulpae (2p Abb. 
‘olge dieser Erscheinung verwandelt sich die Pulpahohle sogar im 

Teil des Zahnes in ein System enger Rohrchen. 
Die Fangzahne von Holoptychius wechselten ebenso, wie seine Mundzahne. 
Fangzahnen sind nicht selten Resorptionsraume zu_ sehen 
A). 

Wechsel der Generationen von Fangzahnen vergrosserte sich all- 
ihr Umfang. Gleichzeitig wuchs auch die Kompliziertheit ihrer Struk 
Je grosser daher der Fangzahn, desto komplizierter seine Falten. Bei 
sehr grossen Fangzahnen alter Exemplare von Holoptychius, solchen Fang- 
zahnen, deren Durchmesser an der Basis 25 mm erreicht, entwickeln sich a 
den Seitenasten der Falten Erganzungsaste und die gesamte Dentinfalte hat 


eine sehr komplizierte Struktur (Abb. 17 B). 
Die von OwEN (1840—45) und AGassiz (1844) als Zahne von Dendrodus 


beschriebenen sind wahrscheinlich die Fangzahne von Holoptychius. 


elobulare Mittel- 


Beim Studium der Struktur dieser Zahne hielt OWEN die 


schicht in jeder Dentinfalte fur Zement, der dorthin von der Peripherie des 
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Zahnes aus eindringt. Somit tritt nach OWEN bei Dendrodus (== Holoptychius ) 


der Zement in die Zahnfalten und dringt in alle ihre zahlreichen Seitendste 
ein. Eine solche Vorstellung von der Struktur des Zahnes ist nattirlich als 
falsch zu betrachten. 

Die Beschreibung des Zahnes desselben Dendrodus durch AGAssiz enthalt 
noch mehr Fehler. Nach diesem Autor sind Wande und Falten des Zahnes 
aus drei Schichten gebildet, und zwar: Zement, Schmelz und Dentin. Dabei 
bilden nach AGassiz Zement, Schmelz und Dentin das ganze komplizierte 
System der sich verastelnden Zahnfalten. Eine solche Vorstellung vom Bau 
der Zahne lasst sich damit erklaren, dass AGassiz die globularen Schichten 
des Dentins ftir Zellen enthaltenden Zement hielt, die diesen globularen 
Schichten zunachstliegenden Abschnitte von Dentin, die von feinen Dentin- 
rohrchen durchzogen sind fiir Schmelz; diejenigen Dentinschichten aber, 
welche gut sichtbare Dentinrohrchen von grosserem Durchmesser enthalten 
bezeichnete er richtig als Dentin. 

Weder Owen noch AGassiz beruhren in ihren Arbeiten die Frage uber 
den Bau der Substanz, die von der Kuppe bis zur Basis den Zahn ausfullt 


und seine Pulpahohle in ein System sehr enger Kanalchen verwandelt. 


Eusthenopteron. Jahr 1g19 veroffentlichte Bryant in seiner Arbeit 
uber [tusthenopteron photographische Aufnahmen, welche die Querschnitte 
von Zahnen dieser Form von Crossopterygiern darstellten. KRYANT hatte die 
Struktur der Zahne nicht studiert, sondern sich mit dem Hinweis begnigt, 
dass die Zahne von Eusthenopteron ,,the labyrinthine infolding of the walls‘ 
haben. Dies ist naturlich bei weitem nicht hinreichend fur die morphologische 
Charakteristik der Zahne. Die photographischen Aufnahmen von BRYANT 
waren jedoch fur mich von grossem Nutzen. Sie gaben mir die Moglichkeit, 
mir eine allgemeine Vorstellung zu machen von den Ejigentimlichkeiten der 
Zahnstruktur von Eusthenopteron. 

Diese Gesamtvorstellungen gestatteten mir mit Bestimmtheit, gestutzt allein 
auf die Zahnstruktur in der Sammlung von Schadelfragmenten verschiedener 
Crossopterygier der Oberdevon-Ablagerungen des Leningrader Gebiets (She- 
lon-Schichten am Fluss Sjas, Dorfer Stolbowo und Barygowo) die Schadel- 
fragmente von Eusthenopteron zu unterscheiden. Diese Fragmente lieferten 
mir das Material zum genauen Studium des Baues der Deckknochen und 
der Zahne. 

Die Deckknochen des Eusthenopteron (Abb. 18 A) sind an ihrer Aussen- 
flache mit recht hohen Tuberkeln versehen. Diese Tuberkeln enthalten, zum 
Unterschied von den Tuberkeln bei Holoptychius, keinerlei Elemente von 


Dentin und sind bloss aus Knochengewebe aufgebaut. 
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Susthenopteron. A Vertikaler Schnitt durch den Deckknochen (X 70); B Ver- 
r Schnitt durcl ‘n Praearticulare (X 100); a, b, c verschiedene Generationen von 
hagrinzahnen (Fluss Sjas, Dori Stolbowo) 


Das Chagrin am Praearticulare des Eusthenopteron ist gebildet aus sehr 
kleinen kegelformigen Zahnen mit recht spitzer Kuppe, die bedeckt sind von 
iner teinen Schmelzschicht. Ihre Dentinwand ist recht dick; es fehlen ihr 
die Falten (Abb. 18 B). In jenen Fallen, wo im Schliff die Schnittflache des 


Zahnes genau der Achse entspricht, ist zu sehen, dass die Pulpahohle einen 


zentralen Kanal aufweist, der mit seinem Ende zur Zahnkuppe gerichtet ist. 
(b Abb. 18 B). Einen solchen Kanal haben auch die Chagrinzahne von 


Benthosuchus (Bystrow, 1938). 
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\bb. 19. Eusthenopteron. A, B, C, D, E Querschnitte durch die Basis von Ubergangs- 
zahnen; F Querschnitt durch die Basis eines Mundzahnes (A Durchmesser 0,10 mm, 
S. Nr. 9, Fluss Sjas, Dorf Stolbowo; B Durchmesser 0,20 mm, S. Nr. 9; C Durch- 
messer = 0,20 mm, S. Nr. 9; C Durchmesset 0,25 mm, S. Nr. 10; Fluss Sjas, Dorf 
Barygowo; D Langsachse 0,40 mm, S. Nr. 9; E Durchmesser 0,9 mm, S. Nr 


Q; 
F Durchmesser = 1,5 mm, Fluss Sjas, Dorf Stolbowo); s Schmelz, zs Zement. 


In der Reihe von Chagrinzahnen, die an der Aussenflache der Praearti- 
culare von Eusthenopteron sitzen, befinden sich, vollig eingemauert in der 


die Zahne fruherer Generationen. Ejinige dieser Zahne 


sind meist mehr oder weniger zerstOrt durch den  Resorptionsprozess 


vonseiten des Schmelzes (b Abb. 18B) oder von der Pulpahohle aus 
(Cc Abb. 18 B). 

Die Ubergangszahne von Kusthenopteron gestatten es, alle Stadien der all- 
mahlichen Komplizierung der Zahnstruktur beim Ubergang von den Zahnen 


des Chagrintypus zu den Mundzahnen zu verfolgen. 


21. A. Z. 1939. 
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Der Ubergangszahn, dessen 
Durchmesser an der Basis bloss 
0,10 mm betragt, unterscheidet 
sich im Grunde gar nicht vom 
typischen Chagrinzahn (Abb. 19 
A). Sein Pulparaum hat einen 
engen zentralen Kanal und dem 
Zahn fehlen jegliche Spuren von 
alten in der Dentinwand. 

Die Falten fehlen auch an dem 
Zahn, dessen Querdurchmesser 
doppelt so gross ist 0,20 mm 
(Abb. 19 B). 

An den Querschnitten, die 
etwa durch die Mitte der Hohe 
des Ubergangszahnes verlaufen, 
ist eine Schmelzschicht zu sehen. 
Der Schmelz hat hier eine nicht 
glatte QOberflache (s Abb. 
18 C), doch hat sie keine so gut 


ausgepragten Kamme, wie beim 


Glyptolepis (Abb. 2 C) und 


Holoptychius (Abb. 11 C). Somit 


Abb. 20. Eusthenopteron. Querschnitt durch die haben die Zahne von Eustheno- 
Basis eines Mundzahnes (Langsachse 2,25 mm, 
S. Nr. 11; Fluss Sjas, Dorf Barygowo). 


pteron bereits diese Eigentum- 
lichkeit eingebusst. 

Zum erstenmal treten Falten bei denjenigen Ubergangszahnen auf, deren 
Durchmesser an der Basis etwa 0,40—0,50 mm betragt (Abb. 19D). In den 
Wanden solcher Zahne ist bereits die globulare Schicht gut sichtbar. Jedoch 
weisen diese Zahne noch nicht die charakteristischen Haupteigentumlichkeiten 
der Zahne von Eusthenopteron auf. 

Im Zahn, dessen Durchmesser an der Basis fast einen Millimeter betragt 
(0,9 mm, Abb. 19 E), tritt bereits eine solche Eigentumlichkeit der Struktur 
auf, deren Vorhandensein die Moglichkeit ergibt, mit Sicherheit den betreffen- 
den Zahn als dem Eusthenopteron angehorig zu bestimmen. Diese Eigenttim- 
lichkeit besteht in der Bildung recht breiter Spalten in vielen Falten und im 
EKindringen von Zement in diese Spalten von der Peripherie aus. (2 Abb. 
19 E). Dabei fullt der periphere Zement die Spalte der Falte in ihrer ganzen 
Strecke aus, bis zum aussersten Ende. Diese Eigenart des Baues ist als ganz- 
lich unerlasslich fur die Zahne von Eusthenopteron zu betrachten. 

Die kleinen M/undzahne sehr junger Exemplare von Eusthenopteron behalten 


meist noch einige Merkmale von Ubergangszahnen bei. In den Mundzahnen, 
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deren Durchmesser an 
der Basis 1,5 mm _ be- 
tragt, ist das Haupt- 
merkmal der Zahne von 
Eusthenopteron _ bereits 
deutlich ausgepragt. In 
solchen Zahnen sind alle 
Falten gespalten und in 
jede tritt peripherer Ze- 
ment ein. Doch sind die 
‘alten selbst noch gerade 
oder es finden sich in 
ihnen erst schwach aus- 
gepragt die Schlangel- 
ungen der Dentinwande 
(Abb. 19 Ausserdem 
weisen solche Zahne 
noch runde Umrisse an 
ihrer Basis auf. 

Die Mundzahne gros- 
serer Exemplare von Eu- 
sthenopteron haben im- 
mer ovale Umrisse an der 
Basis. Die lange Achse 
dieses Ovals ist perpen- 
dikular zum Aussenrand 
des Kiefers gerichtet. 


An solchen Zahnen (die 


Langsachse der Basis be- Abb. 21. Eusthenopteron. Querschnitt durch die Basis 
; eines Mundzahnes (Langsachse = 3 mm; Fluss Sjas, 
Dorf Stolbowo) ; d Dentin, z Zement, zp pulparer Zement. 


tragt 2,25 mm, Abb.20) tre- 
ten zum erstenmal einige 
Falten mit Seitenverastelungen auf. Die Dentinwande jeder Zahnfalte sind gleich- 
sam auseinandergeschoben und die Zwischenraume mit Zement angefullt, der 
hierher von der Peripherie aus eindringt. Im Zement, der innerhalb der Falten 
gelegen ist, sind zwei Lamellen zu unterscheiden, die den beiden Falten- 
wanden dicht anliegen. Diese Lamellen sind miteinander mittels kurzer Tra- 
bekeln verbunden. In der Pulpahohle eines solchen Zahnes sind meist keinerlei 
Spuren von zementoser Substantia spongiosa zu beobachten, wahrend sie beim 
Holoptychius bereits in Zahnen geringeren Umfangs zu finden ist, und beim 
Glyptolepis ausserdem noch mit einer Schicht sekundaren Dentins bedeckt ist. 

In den Zahnen spaterer Generationen (die Langsachse der Basis = 3 mm) 


kann man das Erscheinen von Seitenverastelungen an der Mehrzahl der Den- 
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Eusthenopteron. Querschnitt durch die Basis eines Mundzahnes eines alten 
Exemplares. (Langsachse = 5 mm; Fluss Sjas, Dorf Stolbowo). 


tinfalten beobachten (Abb. 21). Bei einer solchen Kompliziertheit der Struktur 
der Dentinwand des Zahnes verandert der von der Peripherie in die Falte 
eindringende Zement sein Verhaltnis zum Dentin nicht. Er tritt bis zum 
aussersten Ende in alle Verastelungen der recht komplizierten Spalte inner- 


halb jeder Falte ein. In denjenigen Zahnen, die genannten Umfang erreichen, 


kommen zum erstenmal Trabekeln pulparen Zements vor (sp Abb. 21). 
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Sie entstehen vor allem an der 
Basis des Zahnes und wachsen 
an die Enden der Dentinfalten 
an. Dabei ftllen die Zement- 
balken den ganzen Pulparaum 
nicht aus, und ihr zentraler 
Teil bleibt frei. 

Bei alten Exemplaren von 
Eusthenopteron kommt es bei 
den kleinen Mundzahnen zu 
einem sehr komplizierten Bau. 
In solchen Zahnen (die Langs- 
achse der Basis = 5 mm, Abb. 
22) erscheinen fast an allen 


alten, ausser an den Asten 


Aste 


zweiter Ordnung. Der in die 


erster Ordnung, noch 


alten eindringende Zement 
dringt auch in alle Verastel- 
ungen ihrer Spalten ein und 


die Dentinwande jeder Falte 


kommen nirgends in Berthr- Abb. 23. Eusthenopteron. Teil der Wand eines 


y | Pul Ic} resorbierten Zahnes (a) und Wand eines jungen 
ung. m u paraum soicnel! Zahnes (b). (S. Nr. 11). 


Zahne ist bereits eine gut ent- 
wickelte zementose Substantia spongiosa zu sehen, die jedoch den zentralen 
Teil der Pulpa nicht ausfullt. 

Auf die Trabekeln des Pulpazements schichtet sich in den kleinen Zahnen 
beim Eusthenopteron, ebenso wie beim Holoptychius, niemals sekundares 
Dentin auf. 

Der Wechsel der kleinen Mundzahne ging beim Eusthenopteron ebenso vor 
sich wie bei Glyptolepis und Holoptychius. Die alten dickwandigen Zahne 
resorbierten sich und fielen aus, an ihrer Stelle wuchsen an den Knochen 
dunnwandige junge Zahne der neuen Generation an. Dabei hatte ich zuweilen 
Gelegenheit, Falle zu beobachten, wo vom herausgefallenen Zahn Abschnitte 
der resorbierten Wand erhalten blieben (a — Abb. 23), die in der Nahe der 
Wand des an den Knochen angewachsenen Zahnes der nachsten Generation 
gelegen waren (b Abb. 23). 

Die Fangzaihne sehr alter Exemplare von Eusthenopteron haben die Form 
grosser gebogener Kegel (Abb. 24 B, C). Ihre obere Halfte ist stark abgeflacht. 
An den Seiten des Fangzahns liegen zwei gut ausgepragte Kamme. Diese 
Kamme, spitz an der oberen Halfte des Zahnes (Abb. 24 D), werden stumpf 


in der unteren Halfte (Abb. 24 EF) und erreichen die Verwachsungstelle der 
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\bb. 24. Eusthenopteron. A Wand einer Fangzahnkuppe (X 50); B, C, D, E Fangzahn; 
d Dentin, s Schmelz, sz Zement (Fluss Sjas, Dorf Stolbowo). 


Basis des Zahnes mit dem Knochen. In der unteren Halfte des Fangzahnes 
sind tiefe Furchen zu sehen. Die Zahl dieser Furchen bei [usthenopteron ist 
bedeutend geringer als bei Glyptolepis und Holoptychius. 

Dem den Fangzahn bedeckenden Schmelz fehlen die Kamme. Da, wo der 
Fangzahn bereits Langsfurchen aufweist, dringt der Schmelz in sehr dunner 
Schicht in die Zahnfalte und kleidet die Wande der Spalte aus (s — Abb. 
24A). Von der Zahnbasis langs jeder Spalte erhebt sich der Zement (2 
Abb. 24 A), der in diesem Fall sich als vom Dentin der Falte durch eine 
Emailschicht getrennt erweist. 

Wie das Studium der Struktur des Fangzahns von Eusthenopteron unter 
dem Mikroskop erwiesen hat, hat dessen Wand einen nicht minder komplizier- 


ten Bau, aus bei Holoptychius oder Glyptolepis. 


An den Querschnitten junger Fangzahne erwachsener Exemplare von 


Eusthenopteron (Abb. 25 A) ist zu sehen, dass die Dentinfalten sich im Ver- 
lauf ihres Eindringens in die Pulpahohle so schlangeln, dass sie eine grosse 
Anzahl von Halbringen und fast ganzen Ringen bilden. Zwei Lamellen peri- 


pheren Zements, die durch eine grosse Anzahl Isthmen verbunden sind, 
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Abb. 25. Eusthenopteron. A Wand eines jungen Fangzahns (X 50); B Wand eines alten 
Fangzahnes (X 50); d Dentin, ds sekundares Dentin, s Zement, zp pulparer Zement 
(Fluss Sjas, Dorf Stolbowo). 
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treten in die Spalte der Falte ein, indem sie in alle Verastelungen eindringen 
(2 Abb. 25 A). In der Pulpahdhle solcher Fangzahne ist das komplizierte 
System der Zementtrabekeln der Substantia spongiosa zu sehen. Diese Tra- 
bekeln fiillen die ganze Pulpahohle von der Basis zur Kuppe des Zahnes aus 
und dringen zwischen die benachbarten Dentinfalten ein, indem sie mit den 
E-nden ihrer Aste verwachsen (zp — Abb. 25 A). 

In alten Fangzahnen (Abb. 25 B) wird die Dentinwand der Falten sehr dick 
(d Abb. 25 B), und an den Trabekeln der zementdsen Substantia spongiosa 
pulpae (zp Abb. 25 B) setzen sich, wie bei Glyptolepis und Holoptychius, 


die Schichten sekundaren Dentins ab (ds Abb. 25 B). Somit verwandelt sich 


der in jungen Fangzahnen weite Pulparaum bei den alten in ein System 


enger Kanale. 

Wenn die Verdickung der Wand eines alten Fangzahns von Eusthenopteron 
seine Grenze erreicht hat, beginnen in diesem die gleichen Resorptionsprozesse, 
wie sie in den Fangzahnen yon Glyptolepis und Holoptychius beobachtet 
werden. 

Am Lehrstuhl fiir Geologie der Leningrader staatlichen Universitat werden 
Fragmente von Schadeln der Crossopterygier aufbewahrt, die im Jahre 1889 
von Rouwon als dem Dendrodus biporcatus und Cricodus wenjukowi angehorig 
beschrieben worden waren. Im Jahre 1937 beschrieb JARVIK sie nochmals als 
Teile des Schadels von Eusthenopteron wenjukowi, ohne dabei die Frage von 
der Struktur der Zahne zu beriihren. Ich untersuchte die Struktur der Zahne 
dieser Fragmente und kann mit Sicherheit behaupten, dass JARvIK sich bei 
seinen Untersuchungen nicht geirrt hat: alle diese Schadelfragmente gehoren 


tatsachlich dem Eusthenopteron an. 


VI. 


Polyplocodus. Die Zahne von Polyplocodus sind zum erstenmal von PANDER 
(1860) beschrieben worden. Ausser dieser nicht genugend ausfuhrlichen und 
nicht in allen Einzelheiten richtigen Beschreibung finden sich im palaeonto- 
logischen Schrifttum keine hinreichend begrtndeten Hinweise auf das Vor- 
handensein von Polyplocodus unter den Devonischen Crossopterygiern. Gross 
unterscheidet in einer seiner. Arbeiten (1933) Polyplocodus wenjukowi Rohon 
(1889) und Polyplocodus rhombolepis. Wie bereits gesagt, ist Cricodus wen- 
jukowi Rohon (1889) (= Polyplocodus wenjukowi Rohon von Gross?) ein 
echter usthenopteron. Was Polyplocodus rhombolepis anbetrifft, so ist er, 
nach der Photographie seiner Zahne in der Arbeit von Gross zu_ urteilen, 
wahrscheinlich tatsachlich ein Polyplocodus. Die Mikrostruktur seiner Zahne 
hat Gross nicht studiert. 

Im Schriftum finden wir die Meinung, dass ,,the teeth described by PANDER 


as Polyplocodus are moreover indeterminable. They show only a tooth struc- 
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26. Polyplocodus. A Vertikaler Schnitt durch die Tuberkeln an den Deckknochen 
70; Fluss Sjas, Dorf Juchora); B Vertikaler Schnitt durch einen Chagrinzahn 
(X 100; Fluss Sjas, Dorf Stolbowo). 
ture which was probably common to several genera of the Rhizodontids“ 
(JARVIK, 1937). Damit kann man sich keinesfalls einverstanden erklaren. Die 
Zahne des Polyplocodus unterscheiden sich stark von den Zahnen anderer 
Formen der Crossopterygier. 

JARVIK (1937) ist der Meinung, dass ,,the generic names Dendrodus Owen, 
Cricodus Agassiz and Polyplocodus Pander cannot be used, because they are 
given to indeterminable fragments”. 

Man kann nattrlich einverstanden sein damit, dass nach den _,,indetermin- 
able fragments‘ allein es sehr schwer ist, sich eine gentigend klare Vorstellung 


zu machen vom Bau dieser oder jener ausgestorbenen Form eines Tieres. Doch 


darf Polyplocodus nicht ausgeschlossen werden aus der Systematik, da diese 


orm, nach dem Bau threr Zahne zu urteilen, zweifellos einen ganz selbstan- 
digen Genus der devonischen Crossopterygier darstellt. 

Als Material zum Studium der Zahne und Deckknochen von Polyplocodus 
dienten mir einzelne Fragmente seines Schadels aus den Oberdevon-Ablage- 
rungen des Leningrader Gebiets (Shelon-Schichten aus dem Fluss Sjas, Dorfer 
Stolbowo und Juchora). 

Die Deckknochen der Schadeldecke von Polyplocodus sind, ebenso wie beim 
Eusthenopteron, mit zahlreichen ziemlich hohen Tuberkeln bedeckt. Das Stu- 


dium des mikroskopischen Baus dieser Tuberkel hat nachgewiesen, dass sie 
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bloss aus Lamellen von Knochengewebe gebildet sind und keinerlei Spuren von 
Dentin enthalten (Abb. 26A). Somit unterscheidet sich Polyplocodus der 
Struktur seiner Deckknochen nach nicht von Eusthenopteron. 

Die Chagrinzahne des Polyplocodus, die dessen Praearticulare decken, unter- 
scheiden sich ebenfalls nicht vom Bau der Chagrinzahne von Eusthenopteron 
(Abb. 26 B). 

Somit genugt das mikroskopische Bild der Struktur der Deckknochen der 
Schadeldecke und des Praearticulare des Unterkiefers keineswegs zur Losung 
der Frage: welcher Form der Crossopterygier gehoren die betreffenden Scha- 
delfragmente an? Es genugt dagegen vollstandig, um zu sagen, dass diese 
Fragmente nicht solchen Crossopterygiern angehoren, wie Holoptychius und 
Glyptolepis. 

Die Ubergangszahne von Polyplocodus, deren Durchmesser an der Basis 
0,10 mm nicht ubertrifft, unterscheiden sich im Grunde gar nicht von typischen 
Chagrinzahnen (Abb. 27 A). Solche Zahne sind nicht zu unterscheiden von 
den ihnen der Grosse nach gleichen Ubergangszahnen des Eusthenopteron 
(Abb. 19 A). Das Gleiche gilt von den Ubergangszahnen etwas grosseren 
Durchmessers (0,15 mm, Abb. 27 B). 

Die Ubergangszahne mit einem Durchmesser der Basis von 0,20 mm unter- 
scheiden sich bereits von den Chagrinzahnen. Bei ihnen bildet sich bereits 
eine globulare Schicht in den peripheren Teilen der Dentinwand aus 

Abb. 27 C). 

Wenn der Querdurchmesser der Basis eines Ubergangszahnes 0,40—0,50 mm 
erreicht, beginnen in seiner Dentinwand sich zum erstenmal Falten bemerkbar 
zu machen. Diese Falten entstehen meist nicht im ganzen Umkreis der Zahn- 
basis (Abb. 27D). In den Ubergangszahnen der folgenden Generation wird 
die Dentinwand bereits faltig im ganzen Umkreis des basalen Teils des Zah- 
nes (Abb. 27 E). 

Es ist hervorzuheben, dass das Gesamtbild der Struktur dieser Zahne beim 
Polyplocodus derartig ist, dass man sie von den ihnen dem Umfang nach 
gleichen Ubergangszahnen von Eusthenopteron nicht zu unterscheiden vermag 
(vergl. Abb. 27 D und 19D). 

An den Ubergangszahnen etwas grosseren Umfangs (Langsachse an der 


Basis = 0,75 mm) dringen die Dentinfalten bereits recht weit in die Pulpa- 


hohle ein (Abb. 27 F). Jedoch sind auch in solchen Zahnen keine fur Poly- 


plocodus charakteristischen Merkmale nachzuweisen. 

Die kleinen Mundzahne junger Exemplare von Polyplocodus haben an 
ihrer Basis runde Umrisse. An solchen Zahnen, deren Querdurchmesser an 
der Basis 1,20 mm betragt (Abb. 27G), treten zum erstenmal die typischen 
Merkmale der Zahne von Polyplocodus auf. Die globularen Schichten der 
Mehrzahl der Zahnfalten schlangeln sich stark und erinnern sehr an die ent- 


sprechenden Schichten der Zahnfalten beim Labyrinthodont (z. B._ bei 
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\bb. 27. Polyplocodus. A, B, C, D, E, F Querschnitt durch die Basis von Ubergangs- 


zahnen; G, H Querschnitte durch die Basis von Mundzahnen (A Durchmesser = 0,10 


mm, S. Nr. 12; Fluss Sjas, Dorf Juchora, B Durchmesser = 0,15 mm, S. Nr. 12; 
C Langsachse = 0,20 mm, S. Nr. 12; D Langsachse = 0,40 mm, S. Nr. 12; E Langs- 
achse = 0,50 mm, S. Nr. 13; Fluss Sjas, Dorf Stolbowo; F Langsachse = 0,75 mm, 
S. Nr. 13; G Durchmesser = 1,20 mm, S. Nr. 12; H Langsachse = 1,50 mm, S. Nr. 13). 
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Benthosuchus sushkini, Platyops stuckenbergi, Wetlugosaurus angustifrons 
u. a.). Doch sind diese Falten nicht typisch fur die Mundzahne von Polyplo- 
codus. Sie behalten noch die Eigentiimlichkeiten der Falten von Ubergangs- 
zahnen bei. Doch weist der auf Abb. 27G abgebildete Zahn eine typische 
Polyplocodus-Falte auf (a — Abb. 27G). Die Eigentumlichkeiten der Struk- 
tur dieser Falte bestehen darin, dass der die Zahnbasis umgebende Zement 
in die Falte fast bis zur Halfte ihrer Lange eindringt, und die globulare 
Schicht der Falte einen kurzen Seitenast hat. 

Die kleinen Mundzahne spaterer Generationen haben an ihrer Basis ovale 
Umrisse und eine grossere Anzahl typischer Polyplocodus-Falten. An solchen 
Zahnen sind gleichsam zwei Faltentypen zu sehen (Abb. 27 H). 

1. Einfache Falten mit sich schlangelnder globularer Schicht und mit Ze- 
ment, der von der Peripherie aus in die Spaltung der Falte nicht tiefer 
eindringt, als dies beim Labyrinthodont beobachtet wird, und 

2. Komplizierte, typische Polyplocodus-Falten, in die der periphere Zement 

bedeutend tiefer versenkt und an denen die globulare Schicht eine Reihe 
gut ausgepragter Seitenaste bildet. 

In den Mundzahnen, deren Langsachse der ovalen Basis 3,5 mm _ betragt 
und welche alten Exemplaren von Polyplocodus angehoren, hat die Mehrzahl 
der Falten Seitenaste. Die Zahl dieser Aste erreicht in manchen Fallen sieben 
(Abb. 28). Alle gut entwickelten Grundfalten der Zahne sind zur Halfte oder 
zu zwei Drittel ihrer Lange gespalten. In diese Spalten tritt von der Peripherie 
aus Zement ein. 

Viele Falten haben Seitenaste in denjenigen Teilen, in die der Zement ein- 

Diese Aste sind niemals gespalten und es dringen in sie keine Zement- 
schichten ein 

Die zementose Substantia spongiosa pulpae fehlt in den kleinen Mundzahnen 
von Polyplocodus immer. 

Beim Wechsel der folgenden Zahngenerationen von Polyplocodus gehen die 
gleichen Prozesse der Resorption von Dentin vor sich, wie wir sie bei Glypto- 
lepis, 
die Basis einer Reihe von Zahnen des Polyplocodus sind sehr oft Reste 
resorbierter Zahne fruherer Generationen zu sehen Abb. 27 G). 

Die Fangsahne von Polyplocodus unterscheiden sich ausserlich bedeutend 
von den Fangzahnen von Glyptolepis, Holoptychius und Eusthenopteron. Sie 
haben die Form leicht gebogener Kegel mit auf allen Niveaus runder Schnitt- 
flache, ihre Seitenkamme sind schwach entwickelt (Abb. 29 B, C, D, E). 
Diese Kamme — nicht spitz zulaufend, sondern stumpf sind am besten 
entwickelt in der Mitte des Zahnes und fehlen fast an dessen Kuppe und Basis. 


An der Aussenflache der Fangzahne sind gut ausgepragte Furchen zu sehen, 


deren Anzahl geringer ist, als bei Glyptolepis und Holoptychius, jedoch gros- 


1 


ser, als bei Eusthenopteron. 
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\bb. 28. Polyplocodus. Querschnitt durch die Basis eines Mundzahnes (Langsachse 
mm, S. Nr. 14; Fluss Sjas, Dorf Juchora). 


Der den Fangzahn von Polyplocodus bedeckende Schmelz hat, ebenso wie 
beim Eusthenopteron, keine Kamme (s Abb. 29 A). 

Das Studium der Mikrostruktur des Fangzahns von Polyplocodus hat recht 
verschiedenartige Bilder der Struktur seiner Zahne auf verschiedenen Niveaus 
des Zahnes gezeigt. 

Die globulare Schicht der Dentinfalte im oberen Teil des Fangzahns bildet 
eine Reihe charakteristischer zackenfOrmiger Knickungen, die im basalen Teil 


der Falte sehr klein sind, spater aber grossere Weite gewinnen. Hier gehen 


an den Knickungsstellen der globularen Schicht von dieser fast gerade Seiten- 


aste ab. (Abb. 29 A.) 
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A Wand der Mitte eines Fangzahnes (X 
Dentin, ds 


sekundares Dentin, s Schmelz, 


Dorf Stolbowo). 


sp pulpares Zement (Fluss Sjas, 
Die Pulpahohle in den Kuppen alter Fangzahne ist mit zementoser Substan- 
tia spongiosa angefullt (zp Abb. 29 A), deren Trabekeln mit einer Schicht 
sekundaren Dentins bedeckt sind (ds Abb. 29 A). 
An der Grenze zwischen dem mittleren und unteren Drittel der Hohe des 
Fangzahns gewinnt die Struktur seiner Dentinfalten einen anderen Charakter 
(Abb. 30 A). Die globulare Schicht der Falte hat hier keine scharfen zacken- 
formigen Schlangelungen, sondern das Aussehen eigenartig gewundener Aste 
nit ebenfalls geschlangelten Seitenfortsatzen, deren Zahl 10—12 erreicht. In 
die Spalte der Faltenbasis tritt hier nicht bedeutend tief peripherer Zement 


ein (2 Abb. 30 A). 


i 
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Abb. 30. Polyplocodus. A Wand eines Fangzahnes nicht weit von dessen Basis (X 50, 
S. Nr. 14), B Wand eines Fangzahnes an dessen Basis (X 50; Fluss Sjas, Dorf Stol- 
bowo), Zement. 
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Die Pulpahohle in der Mitte sogar sehr alter Fangzahne ist meist frei von 
den Trabekeln der zementoOsen Substantia spongiosa (Abb. 30 A). 

des Fangzahns dringt der periphere Zement in die Dentin- 

- tief ein und erreicht nicht selten die Halfte ihrer Lange (Abb. 30 B). 

seitenaste der gloubularen Schicht der Falte weisen hier erganzende Ver- 

Solche Falten erinnern sehr an die Dentinfalten in den Wan- 

den kleiner Mundzahne bei alten Exemplaren von Polyplocodus (Abb. 28) und 

unterscheiden sich von diesen bloss durch die gréssere Anzahl der Seitenaste. 

Die Basis des Fangzahns, sowie auch dessen Kuppe, hat eine gut entwickelte 

zement-dentindse Substantia spongiosa pulpae (Abb. 30 B). Somit bleibt die 


frei von dieser Substanz bloss im mittleren Teil des Fangzahns. 


Auffinden in den oberdevonischen Ablagerungen von Gronland solcher 

wie die Ichthyostegidae (SAVE-SODERBERGH, 1932) weist darauf hin, 

dass die Stegocephalen gleichzeitig mit denjenigen Formen der Crossopterygier 

deren Deckknochen und Zahne in vorliegender Arbeit beschrieben 

Umstand allein lasst die Schlussfolgerung zu, dass weder Glypto- 

‘+h Holoptychius, noch Eusthenopteron, noch Polyplocodus die Ahnen 

rapoda sein konnten. Daher wird es zweifellos richtiger sein, jede die- 

nals einen Seitenast zu betrachten, der keinen unmittelbaren Ahn 

der Stegocephalen ergeben hat. In diesem Fall kann uns bloss die Frage 

interessieren, welche der uns bekannten Formen der Crossopterygier dem Bau 

ihrer Zahne nach als dem fischartigen Ahn der erdbewohnenden Wirbeltiere 
nachststehend betrachtet werden kann. 

Osteolepis ist unzweifelhaft als der alteste Seitenast der Crossopterygier 

anzusprechen. Ein Zweig der Osteolepiden hat sich auf eigener Bahn fortent- 


wickelt, hat den unteren Carbon erlebt und eine solche Form wie die Me- 


galichthys ergeben, welche viele der Eigenttmlichkeiten der Osteolepiden bei- 


sal 


ehalten hat und naturlich keineswegs ein Ahn der Tetrapoda sein konnte. 

Das Studium der Struktur der Deckknochen und Zahne von Glyptolepis 
fiuhrt zu dem Schluss, dass das Tier gleichzeitig eine primitive und eine spe- 
zialisierte Form hatte. 

Ein unzweifelhaftes Merkmal der Primitivitat des Glyptolepis ist das Vor- 
handensein echter Zahne an seinen Deckknochen. 

Im Verlauf ihrer Evolution haben die Crossopterygier offenbar eine Bahn 
durchschritten, an deren einzelnen Etappen die Menge des Dentins an ver- 
schiedenen Teilen des Skeletts sich allmahlich verringerte. Die gesamte Aussen- 
flache des Schadels der Osteolepiden und ihre Schuppen sind eigentlich mit 


einer recht dicken Schicht Dentins bedeckt, das durch eine dunne Schmelz- 
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schicht — das ,,Hautzahnparkett’‘ von Gross — geschutzt wird. An den Deck- 


knochen von Glyptolepis ist dieses Hautzahnparkett gleichsam in einzelne 
kuppelformige Zahne zerfallen. 

Ich bin der Meinung, dass ein sehr frithes Auftreten der zementosen Sub- 
stantia spongiosa pulpae und eine fruhe Aufschichtung sekundaren Dentins 
auf ihre Trabekeln in den Mundzahnen von Glyptolepis als ein Zeichen der 
Primitivitat zu betrachten ist. Das Vorhandensein von zement-dentinOser 
Substantia spongiosa in der Pulpahohle steigerte zweifellos die Haltbarkeit 
des Zahnes. Von Nutzen konnte jedoch diese Haltbarkeit nur in den kleinen 
Mundzahnen und den Fangzahnen sein, welche direkte Beziehungen zur Er- 
nahrung des Tieres haben. Was aber solche Ubergangszahne betrifft, deren 
Durchmesser 1 mm nicht ubertrifft (Abb. 3 A, B), so war die Bildung der 
zement-dentinosen Substantia spongiosa in ihrer Pulpahohle keinesfalls durch 
die Notwendigkeit einer Steigerung ihrer Haltbarkeit hervorgerufen. Diese 
nicht selten in den Knochen ganzlich eingemauerten Zahne spielten hochst 
wahrscheinlich keinerlei Rolle beim Ergreifen und Festhalten der Beute 
zwischen den Kiefern. Somit ist anzunehmen, dass eine Aufschichtung se- 
kundaren Dentins auf die Trabekeln des pulparen Zements in solchen Zahnen 
bedingt war nicht durch ihre Funktion, sondern durch die allgemeine Primi- 
tivitat der Organisation des Glyptolepis. 

Zu den Merkmalen einer Spezialisierung von Glyptolepis gehort der sehr 
komplizierte Bau der Falten seiner Zahne. Diese Kompliziertheit steigerte 
sich allmahlich bei dem aufeinanderfolgenden Wechsel der Zahngeneration 
und erreichte ihren hochsten Grad in den Fangzahnen alter Exemplare. 

Die Kompliziertheit der Struktur der Dentinfalten in den Zahnen von Glyp- 
tolepis steigerte zweifellos ihre Haltbarkeit. Daher erreichte die Dentinwand 
die hochste Kompliziertheit ihrer Struktur gerade in den Fangzahnen, die 
eine sehr grosse Rolle im Leben der Tiere spielten. 

Der kammartige Schmelz an den Zahnen von Glyptolepis ist hochstwahr- 
scheinlich das Zeichen einer Spezialisierung, ererbt von den ancestralen For- 
men. In diesem Fall ist diese Eigenttmlichkeit des Schmelzes gleichzeitig auch 
ein Zeichen der Primitivitat des Glyptolepis. 

Alles dies gestattet die Annahme, dass Glyptolepis eine solche Form der 
Crossopterygier darstellt, welche, unter Beibehaltung einer Reihe von Merk- 
malen der Primitivitat, ihre eigene Entwicklungsbahn eingeschlagen und einen 
selbstandigen Zweig im Stammbaum der Quastenflosser gebildet hat. Einige 
Vertreter der Crossopterygier dieses Zweiges haben noch im Mitteldevon sehr 
hohe Grade der Spezialisierung erreicht; als Beispiel daftr dient Hamodus 
lutkewitshi. 

Die Zahne von Glyptolepis ahneln den Zahnen der Labyrinthodonten bloss 
darin, dass der die Zahnbasis umgebende Zement in ihre zahlreichen Falten 


nicht eindringt. Die anderen Eigentumlichkeiten der Zahnstruktur von Glypto- 
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lepis sind gleichzeitig auch ihre Unterscheidungsmerkmale von den Zahnen der 
Labyrinthodonten. Dies beraubt uns der Moglichkeit, in Glyptolepis eine den 
Vorfahren der Stegocephalen nahe Form zu sehen. 

Beim Holoptychius sind von den echten Zahnen, die zweifellos an den Deck- 
knochen des Schadels seiner Vorfahren vorhanden waren, bloss Reste von 
Dentin in den Knochentuberkeln ubrig geblieben. Somit konnen wir an den 
Deckknochen von Holoptychius gleichsam eine Zwischenstufe des Verschwin- 
dens eines der Merkmale der Primitivitat feststellen. 

Zum Unterschied von Glyptolepis hat Holoptychius die Fahigkeit einge- 
biisst, eine Aufschichtung sekundaren Dentins an den Trabekeln der zemen- 
tosen Substantia spongiosa pulpae in den Ubergangs- und den Mundzahnen 
auszubilden. Dies zeugt zweifelsohne von einem bedeutenden Fortschritt, den 
Holoptychius auf der Evolutionsbahn der Crossopterygier gemacht hat. 

Trotz des volligen Fehlens sekundaren Dentins in den kleinen Mundzahnen 
sogar sehr alter Exemplare hat sich die Dentinisierung der zementosen Sub- 
tantia spongiosa in der Pulpa der Fangzahne von Holoptychius noch immer 
erhalten. Das erklart sich wahrscheinlich damit, dass die Fahigkeit, sekundares 
Dentin in den Fangzahnen auszubilden, dem MHoloptychius gestattete, ihre 


grosse Haltbarkeit beizubehalten, was fur ihn offenbar noch eine Notwendig- 


Die lanzenartige Form der Fangzahnkuppe bei Holoptychius ist zweifellos 
als ein Zeichen seiner Spezialisierung zu betrachten. 

Der kammartige Schmelz an den Zahnen von Holoptychius befindet sich 
gleichsam in einem seiner Reduktionsstadien. Somit steht Holoptychius auf 
dem Wege der volligen Einbusse jener Eigenart des Schmelzes, die durch 

Vorfahren ausgebildet war. 

Holoptychius, in vielen Beziehungen dem Glyptolepis sehr ahnlich, war 
zweifellos, wie letzterer, sehr weit entfernt von den primitiven fischartigen 
Vorfahren der Tetrapoda. 

Eusthenopteron kann offenbar betrachtet werden als ein etwas spater sich 
entwickelnder Seitenzweig des allgemeinen Stammes der Crossopterygier. Er 
hat bereits kein Dentin in den Tuberkeln seiner Deckknochen; seine Chagrin- 
zahne haben Kegelform angenommen. In der Pulpahohle der Ubergangszahne 
von Eusthenopteron fehlt die zementose Substantia spongiosa. Die Trabe- 
keln des pulparen Zements treten erst in den Mundzahnen grosser Exemplare 
in Erscheinung. Die Fangzahne von Eusthenopteron sind mit einer gleichmas- 
sigen Schicht von Schmelz ohne Langskamme bedeckt. 

Alles dies zeugt davon, dass Eusthenopteron der Vertreter jener Crossopte- 


rygier ist, die eine neue Etappe auf dem Wege der Evolution dieser Form der 


Wit 


Was die Wande der Mundzahne und Fangzahne betrifft, so ist die Struktur 


e 


veltiere durchschritten haben. 


ihrer Falten bei Eusthenopteron eine derartige, dass seine Zahne vielleicht 
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nicht geringer  speziali- 
siert erscheinen, als die- 
jenigen von Glyptolepis 
und Holoptychius. Das 
Lindringen von Zement 
von der Peripherie des 
Zahnes aus in alle Veras- 
telungen seiner Dentin- 
falten ist offenbar ein 
so eigenartiges Merk- 
mal, dass es bloss als 
das Resultat der eigen- 
tumlichen Spezialisierung 
von Eusthenopteron er- 
scheinen kann. Dies weist 
darauf hin, dass Eusthe- 
nopteron ein ebensolcher 
Seitenzweig im Stamm- 
baum der Crossoptery- 
gier ist, wie Glyptolepis 
und Holoptychius. Doch 
hat sich dieser Zweig 
vom Hauptstamm abge- 
trennt, als die Crossopte- 
rygier bereits einige der 
Merkmale ihrer Primiti- 
Abb. 31. Polyplocodus. Querschnitt durch die Basis eines 
jungen Mundzahnes (Langsachse 3 mm, S. Nr. 14). 


vitat eingebusst hatten 
und sich bedeutend von 
solchen  unterschieden, wie die Osteolepiden, Glyptolepis und 
Holoptychius. 

Eusthenopteron ist den Labyrinthodonten ahnlich durch eine grossere An- 
zahl Merkmale, als Glyptolepis und Holoptychius. Dies betrifft vor allem die 
Deckknochen, denen bei ihm jegliche Reste von Dentin fehlen. Die Chagrin- 
zahne stehen ihrer Struktur nach den entsprechenden Zahnen der Labyrinth- 
odonten sehr nah. Der Struktur seiner Mundzahne und Fangzahne nach unter- 
scheidet sich jedoch Eusthenopteron grundlich von den Labyrinthodonten, da 
bei letzteren der Zement niemals so tief in die Dentinwande eindringt. Dies 
gestattet vorauszusetzen, dass ungeachtet eines Fehlens der Elemente des Den- 


tins in den Tuberkeln der Deckknochen und ungeachtet des ahnlichen Baues 


der Chagrinzahne, Eusthenopteron nicht als den Vorfahren der Tetrapoda 


nah verwandt betrachtet werden kann. 
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Polyplocodus steht offenbar dem Eusthenopteron sehr nah. Darauf weist 
vor allem hin der gleiche Bau der Deckknochen und des Chagrins, die grosse 
Ahnlichkeit einer Reihe von Abstufungen der Ubergangsformen der Zahne, 
das Eindringen des peripheren Zements in die Dentinfalten, wenngleich nicht 
in ihrer ganzen Lange, und das Fehlen von Kammen am Schmelz. Doch unter- 
scheidet sich Polyplocodus gleichzeitig von Eusthenopteron dadurch, dass seine 
kleinen Mundzahne bereits ganz frei sind von der zementosen Substantia 
spongiosa pulpae, und dadurch, dass der periphere Zement niemals bis zum 
I-nde der Dentinfalten eindringt. Alle diese Eigentumlichkeiten des Baues ge- 
statten es, Polyplocodus als einen der letzten und der Zeit seines Entstehens 
nach spateren Zweig im Stammbaum der Crossopterygier zu betrachten. 

Trotzdem Polyplocodus ein Zeitgenosse der oberdevonischen Ichthyostegidae 

muss er doch augenblicklich als am nachsten stehend betrachtet werden 
den fischartigen Formen, die als Ausgangspunkte dienten fur eine Entwicklung 
der primitiven erdbewohnenden Wirbeltiere. 

Man kann annehmen, dass die Deckknochen von Polyplocodus, denen die 
Dentinelemente vollig fehlen, ahnlich waren den Deckknochen der Vorfahren 
der Stegocephalen. Allerdings haben sie nicht die zellige Struktur, die charak- 
teristisch ist fiir Stegocephalen, doch kénnen die Knochentuberkeln von Poly- 
plocodus betrachtet werden als den knotenartigen Erhohungen entsprechende 
Bildungen an den Kammen, welche die einzelnen Zellen am Schadel der 
Labyrinthodonten voneinander trennen. 

Die Chagrinzahne von Polyplocodus unterscheiden sich in keiner Weise von 
den gleichen Zahnen der Labyrinthodonten. Ahnliche Zahne konnten ohne 
besondere Veranderungen zu den Vorfahren der Tetrapoda ubergehen. 

Was die Mundzahne von Polyplocodus betrifft, so konnte meiner Meinung 
nach ihre Struktur die Moglichkeit ergeben, sich eine Vorstellung vom Bau 
der Zahne der fischartigen Vorfahren der Stegocephalen zu machen. 

Wenn Labyrinthodont und Polyplocodus tatsachlich gemeinsame Vorfahren 
hatten, so kénnen wir annehmen, dass in den kleinen Mundzahnen junger 
Exemplare von Polyplocodus oder in den Zahnen fruherer Generationen solche 
EKigenttimlichkeiten der Struktur erhalten bleiben mussten, die bis zu einem 
gewissen Grade den Zahnen dieser gemeinsamen Vorfahren eigen sind. 

Ich glaube nicht sehr fehlzugehen, wenn wir voraussetzen, dass der Bau 
des Zahnes des uns interessierenden gemeinsamen Vorfahren mehr oder we- 
nige 
Abb 


Die Langsachse der ovalen Basis dieses Zahnes hat bloss 3 mm Lange. Der 


der Struktur jenes jungen Zahnes von Polyplocodus nahstand, der auf 


31 zu sehen ist. 


Zahn hat gebogene Dentinfalten; von der Mehrzahl dieser Falten gehen seit- 
warts je mehrere verhaltnismassig kurze Seitenaste ab. Der die Zahnbasis um- 
gebende Zement dringt entweder nicht in die Falten ein oder bloss in Form 


kleiner Fortsatze, wie beim Labyrinthodonten. Die Pulpahohle des Zahnes 
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enthalt keinerlei zemen- 
tose Trabekeln der Sub- 
stantia spongiosa. Wenn 
man voraussetzt, dass aus 
einem derartigen Zahn 
sich die Zahne der Laby- 
rinthodonten entwickeln 
konnten, so musste im 
Verlauf ihrer Evolution 
eine allmahliche Verktrz- 
ung der Seitenaste der 
Dentinfalten vor sich ge- 
hen. Diese Reduktion der 
Aste musste schliesslich 
zur Bildung eines Zahnes 
mit einfachen, nicht ver- 
astelten Falten fthren. 
Gleichzeitig musste auch 
eine Verdrangung des 
Zements aus den Basen 
der Falten stattfinden. 

Augenblicklich gibt es 
(allerdings vorlaufig sehr 
wenige) Hinweise darauf, 
dass dieser Prozess wahr- 
scheinlich gerade auf 
solche Weise vor sich 
ging. 

Vor allem ist die Abb. 32. Benthosuchus sushkini. Querschnitt durch die 


Basis eines Mundzahnes (Langsachse = 3,5 mm); a, J, « 
Autmerksamkeit aut die Dentinfalten mit Seitenasten, d Dentikel. 

bisher noch nie beachtete 

Tatsache zu richten, dass die Zahne des langst beschriebenen unterkarbonischen 


Labyrinthodonten Laxomma Allmanni (EmMBL_ton und AtrHey, 1874) an 


einigen ihrer Falten sehr geringe Seitenaste aufweisen, die in den spateren, 


permischen und triasischen Formen der Stegocephalen fehlen. Dies zeugt zwei- 
fellos davon, dass im Stammbaum des Labyrinthodonten Vorfahren zu finden 
waren, deren Zahne verastelte Falten hatten. 

Bei einem so grundlich untersuchten unter-triasischen Labyrinthodonten, wie 
Benthosuchus sushkini, fehlen der Dentinfalte des Zahnes meist die Seitenaste. 
Jedoch gestattete mir die Durchsicht einer grossen Anzahl seiner Zahne (200) 
eine ausserst interessante Varietat im Bau einiger dieser Zahne zu _ ent- 


decken. En gelang mir in 2 % der Falle solche Zahne zu finden, deren einige 
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Falten je einen oder zwei gut entwickelte Seitenaste aufwiesen (a, b, c — 
Abb. 32). 


Das Auftreten beim triasischen Benthosuchus solcher 


Aste ist offenbar als 
eine atavistische Varietat zu betrachten, welche darauf hinweist, dass die Den- 


tinfalten der Zahne seiner entfernten Vorfahren Seitenaste hatten. 
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UNG. 


Die Ordnung der Protobranchia hat von jeher das Interesse der Forscher 


wachgerufen durch gewisse Eigentumlichkeiten in ihrem Bau, denen stam- 


mesgeschichtliche Bedeutung beigemessen wurde und auf Grund derer diese 


Muschelordnung mit Recht an die Basis des Muschelsystemes gestellt wird. 
Die Protobranchier sind daher auch schon so gut bekannt, dank den ein 


gehenden anatomischen Untersuchungen von PELSENEER, STEMPELL und 


Drew, dass PELSENEER im Jahre 1911 (p. 4) von dieser Gruppe aussagen 
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konnte: ,,Aussi est-il aujourd’hui l’un des mieux connus, et n’y a-t-il pas 
grand'chose d’essentiel ajouter aux faits rassemblés jusqu’ici.“ 

Die Protobranchier sind im Allgemeinen recht kleine Formen, deren Ana- 
tomie bisher nur durch Rekonstruktion anhand von Schnittserien studiert 
werden konnte. Nur wenige Arten fallen durch grossere Dimensionen auf, 

diesen darf wohl Malletia gigantea (Smith) als eine der grossten 

angesehen werden. SmitTH, der die Schale dieses Protobranchiers (1875, p. 72) 
unter dem Gattungsnamen Solenella Sowerby 1832, erstmals beschrieben hat, 
gibt folgende Zahlen als Schalendimensionen an: ,,Lat. 62 mm, long. 32, 
s. 19°, was im Vergleich mit den meisten anderen bekannten Proto- 
branchiern ausserordentlich grosse Masse sind. Die aussergewohnliche Grosse 
von Malletia gigantea lasst es gerechtfertigt erscheinen, in der vorliegenden 

\rbeit noch einmal eingehend auf die Anatomie eines Protobranchiers ein- 
zutreten, da die meisten Organsysteme makroskopisch herausprapariert 
werden konnten, und daher ihre Lage und Gestaltung viel klarer zu ersehen 
waren, als nur mit Hilfe von Schnittserien. Zudem ist die speziellere Anatomie 
von Jalletia gigantea noch nicht bekannt, da sich die Angaben von SMITH, 


zige Beschreibung dieser Form, sich fast lediglich auf die Schale 


Das Material von Malletia gigantea, das mir durch meinen hochverehrten 
Herrn Prof. Dr. K. Hescheler, zur Verfugung gestellt wurde, stammt 

ler deutschen Tiefsee-Expedition, der ,, Valdivia-Expedition”, die in den 
Jahren 1898—1899 unter der Leitung von Prof. Dr. C. Chun ausgefuhrt 
wurde. Samtliche Exemplare wurden im Stden der Kerguelen (Stat. 161, 
Kerguelen) am 28. Dezember 1898 aus 90 m Tiefe heraufgeholt und in 


72) den Royal Sound, 


Alkohol fixiert und aufbewahrt. SmitrH hat (1875, p. 


im Suden der Hauptinsel der Kerguelen, als Fundort fur Solenella gigantea 


An derselben Stelle wie Malletia gigantea wurde noch eine zweite Proto- 

branchierform gesammelt, Portlandia isonota (Martens), von welcher Herr 
Dr. K. Hescheler ebenfalls einen Teil der Exemplare erhalten hat. 

J. THIELE hat im Jahre 1931 die auf der ,,Valdivia-Expedition™ gesam- 
melten Muscheln beschrieben und abgebildet. In seinem Werke fehlt aber 
Malletia gigantea, da alle Exemplare dieser Art im Besitze des zoologisch- 
vergleichend anatomischen Institutes beider Hochschulen in Zurich waren. 
Daruber gibt mir Herr Prof. Dr. K. Hescheler folgenden Aufschluss: ,,Herr 
Prof. Dr. Arnold Lang, bis 1914 Direktor des zoologisch-vergleichend anato- 
mischen Institutes beider Hochschulen in Zurich, erhielt zu Ende des letzten 
Jahrhunderts das Material von Lamellibranchiern, das von der deutschen 
Tiefsee-Expedition auf dem Dampfer ,Valdivia‘ 1898—1899 gesammelt 
worden war, zu Untersuchungszwecken zugestellt. Er wollte mir einen Teil 


dieses Materiales zur Bearbeitung ubergeben. Da ich (Prof. K. Hescheler), 
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von 1902 an, mich ganz unvermutet in die Palaeontologie einarbeiten musste, 
um diese Disziplin an der Universitat Zurich zu vertreten, kam ich nicht 
dazu, diese Untersuchung durchzuftthren. Die Muscheln wurden alsdann 
Herrn Prof. Dr. J. Thiele am Museum ftir Naturkunde in Berlin tbersandt. 
Mit seinem Einverstandnis behielt die Direktion des zoologischen Institutes 
beider Hochschulen in Zurich die samtlichen Exemplare von Malletia gigantea 
(Smith) und einen Teil des Materiales von Portlandia isonota (Martens) 
zuruck, um an ihnen eine vergleichend- anatomische und histologische Unter- 
suchung durchzuftthren. Ich begann diese Untersuchung, musste sie aber 
wieder abbrechen. Im Jahre 1914 tbernahm ich die Direktion des zoologisch- 
vergleichend anatomischen Institutes beider Hochschulen in Ziirich, und 
wartete nun auf einen geeigneten Bearbeiter dieses wertvollen Materiales. Ein 
solcher fand sich endlich 20 Jahre spater in Fraulein Eva Stoll, die sich 
durch eine Diplomarbeit griindlich in die Anatomie der Protobranchier ein- 
gearbeitet hatte. 

Am 12. November 1934 fragte ich den Herausgeber der ,Wissenschaftliche 
Ergebnisse der Deutschen Tiefsee-Expedition auf dem Dampfer Valdivia 
18g8—1899', Herrn Prof. Dr. C. Apstein in Berlin an, ob er gestatten wurde, 
dass das Material von Malletia gigantea und Portlandia isonota Fri. Stoll zur 
Untersuchung ubergeben werde. 

Herr Prof. Dr. C. Apstein gab in liebenswurdiger Weise diese Erlaubnis 
und bemerkte auch, dass die ,Wissenschaftlichen Ergebnisse der Valdivia- 
Expedition’ jetzt abgeschlossen werden mussen, weshalb es uns ganz uber 
lassen bleibe, die Publikation der Arbeit von Frl. Stoll in beliebiger Weise 
durchzufthren. 

Es ist uns eine Angenehme Pflicht, Herrn Prof. Dr. C. Apstein fur alles 
Entgegenkommen unseren tiefgefuhlten Dank auszusprechen." 

Da von Malletia gigantea nur konserviertes Material zur Verfugung stand, 
schien es wtinschenswert, noch andere Protobranchier als Vergleichsmaterial 
in den Kreis der Betrachtung zu ziehen. Durch die gutige Vermittlung von 
Herrn Prof. Dr. J. Strohl erhielt ich einige Exemplare von Leda pella L. 
und junge Tiere von Solenomya togata Poli (von der zoologischen Station 
in Neapel), ferner Nucula proxima Say und Yoldia limatula Say (von dem 
General Biological Supply House in Chicago gekauft), und endlich 3 Exem- 
plare von Leda pernula Mull. (von Herrn Johan Huus, Konservator am 
zoologischen Universitats-Museum in Oslo). Dieses Material von Leda 
pernula stammt von der ,,Second Norwegian Arctic Expedition in the ,Fram’ 
1898—1902"'. Die Tiere wurden am 18. August 1898 in einer Bucht nahe 
am Rice Strait (Ostseite von Ellesmere Land, nordlich von der Baffin-Bay) 


sefunden. Bestimmt wurden sie von Dr. James A. Grieg, der das betreffendeé 


ge 
Material zu der Varietat costigera Beck rechnet (vgl. GRIEG, 1909, p. 6): 
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Herrn Konservator J. Huus spreche ich fur seine Bemthungen meinen 
besten Dank aus. 

Anlasslich eines Studienaufenthaltes an der biologischen Station in Roscoff, 
im Sommer 1936, konnte ich selber die dort haufig vorkommende Proto- 
branchierform, Nucula nucleus L. sammeln. Durch dieses reiche Vergleichs- 
material war ich in der Lage, verschiedene anatomische Fragen abzuklaren, 


lie durch das Studium nur einer einzigen Form unverstandlich geblieben 


waren. 

An dieser Stelle mochte ich meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. 
Dr. K. Hescheler, dem fruheren Direktor des zoologisch-vergleichend anato- 
mischen Institutes der Universitat Zurich, fur die Anregung zu der vor- 
liegenden Arbeit und ftir das Uberlassen des wertvollen Materiales, besonders 
auch seiner Zeichnungen, Notizen und Praparate betreffend Malletia gigantea 
und Portlandia isonota, sowie fur das wohlwollende Interesse an dieser 
Arbeit und die mannigfaltigen Ratschlage meinen warmsten Dank aussprechen. 
Gleichermassen bin ich Herrn Prof. Dr. J. Strohl, Direktor des zoologischen 
Institutes der Universitat Zurich, fiir seine stete Unterstiitzung meiner Arbeit 


und fur die Ubermittlung des reichhaltigen Vergleichsmateriales zu grosstem 


Dank verpflichtet. Auch Herrn Prof. Dr. H. Steiner, der mir jederzeit mit 


Rat und Tat zur Seite stand, modchte ich herzlichst danken. Grossen Dank 
ferner der Ejidgendssischen Kommission fiir die Biologische 
Roscoff, die mir in grosszugiger Weise einen Studienaufenthalt 

Station ermoglichte. Endlich mochte ich Herrn Prof. Dr. C. Pérez, 
- der Biologischen Station in Roscoff und Herrn Prof. Dr. G. Teissier, 
emaligen Laboratoriumsvorstand an der Station, fur die freundliche 


herzlich danken. 


UBERSICHT UBER DIE-SYSTEMATIR, ORGA- 
NISATION UN LEBENSWEISE DER 
PROTOBRANCHIER. 


Die Protobranchier bilden eine in vielen Merkmalen einheitliche, primitive 
innerhalb der Muscheln. Der Name dieser Gruppe: Protobranchier 
wurde von PELSENEER (188 9) als Ordnungsbezeichnung 
fuhrt, nach dem Bau der Kiemen, die zwei typische Ctenidien, also die 
sprungliche Form der Molluskenkieme, darstellen. PELSENEER teil 
erwahnten Arbeit die Muscheln nach ihrem Kiementypus in funf Ordnungen 
ein, von welchen die Protobranchier die primitivsten Formen umfassten. Die 
neueren Systematiker stellen dagegen die Verhaltnisse der Schale wiederum 


1 


um auch die palaontologischen Funde, von denen nur 


die Schalen bekannt sind, mitberucksichtigen zu konnen. In dem System von 
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THIELE (1935) werden daher die Protobranchier in PELSENEER’schem Sinn 
als Stirps: Nuculacea innerhalb der Ordnung Taxodonta eingeordnet, deren 
Vertreter alle eine grossere Anzahl von mehr oder weniger gleich geformten 
Zahnen am Schlossrand neben einander stehen haben. Die Taxodonta um- 
fassen nach THIELE, dessen System die neuste Einteilung der Bivalven dar- 
stellt, ausser den Nuculacea noch die Arcacea. Ohne auf Einzelheiten naher 
einzutreten, sei erwahnt, dass nach THIELE den Nuculacea folgende Familien 
(und Gattungen) angehoren: 1. Nuculidae (Nucula Lamarck 1799); 2. Mal- 
letiidae (Tyndaria Bellardi 1875, Neilonella Dall 1881, Malletia Desmoulins 
1832); 3. Ledidae (Microyoldia Verrill and Bush 1897, Pristigloma Dall 1900, 
Sarepta A, Adams 1860, Ledella Verrill and Bush 1897, Phaseolus Montero- 
sato 1875, Leda Schumacher 1817, Silicula Jeffreys 1879, Portlandia Morch 
1857, Yoldia Moller 1842); 4. Solenomyidae (Solenomya') Lamarck 1818). 
PELSENEER hatte nur zwei Familien unterschieden, von welchen die erste, 
die Nuculidae, den drei ersten Familien von THIELE entsprechen, wahrend 
auch er die Solenomyidae als eigene Familie auffasste. 

Ausser den erwahnten Nuculacea gehoren nach THIELE auch noch die 
Arcacea zu der Ordnung der Taxodonta; sie umfassen folgende Familien: 
1. Arcidae (Arca Linné 1758) ; 2. Glycymeridae (Glycymeris Da Costa 1778) ; 
3. Limopsidae (Limopsis Sasso 1827, Pleurodon S. Wood 1840, Cratis Hedley 
1915, Lissarca Edg. Smith 1879, Limopsilla Thiele 1923, Adacnarca Pelseneer 
1903, Philobrya Carpenter 1872). 

{n der vorliegenden Arbeit mochte ich jedoch den alten Namen Protobran- 
chia im Sinne PELSENEER’s beibehalten, da er erstens in den wichtigsten ana- 
tomischen Arbeiten tiber diese Formen, auf welche ich Bezug nehme, ver- 
wendet wurde und daher allgemein bekannt sein dtrfte, und zweitens, weil 
er alle diejenigen Formen, die zur Untersuchung gelangten, umfasst. 

Von den Merkmalen, welche die Protobranchier zu einer einheitlichen 
Gruppe zusammenfassen, seien ausser dem Schalenschloss und den Ctenidien 


noch folgende erwahnt: alle Protobranchierformen besitzen einen grossen, 


stark muskulosen Fuss mit einer ventralen Sohle, deren Rander aber zu- 


sammengeklappt werden konnen, sodass der Fuss die typische, beilformige 
Gestalt des Muschelfusses annimmt. Auch in der Ausbildung des Nerven- 
systemes unterscheiden sich die Protobranchier von allen ubrigen Muscheln 
dadurch, dass bei ihnen hinter dem eigentlichen Cerebralganglion ein deutlich 
von diesem geschiedenes Pleuralganglion vorkommt, welches durch ein von 
dem Cerebropedalconnectiv anfanglich getrennt verlaufendes Pleuropedal- 
connectiv mit dem Pedalganglion in Verbindung steht; nur Yoldia_ bildet 
eine Ausnahme, da bei ihr beide Ganglien vollstandig mit einander ver- 
schmolzen sind. Ferner sind bei den Protobranchiern die Mundlappen zu 
wohlentwickelten Organen der Nahrungsaufnahme umgewandelt, wie dies 


1 Solenomya = Solemya. Siehe Thiele (1935, p. 791) und STEMPELL (1900, p. 90). 
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HIRASAKA (1927) fur Nucula beschrieben und abgebildet hat. Die Kiemen 
haben keine Funktion bei der Nahrungsaufnahme zu erfiillen, sie bilden ledig- 
lich Respirationsorgane. Endlich ist auch die Embryonalentwicklung der Pro- 
tobranchier von der der anderen Muscheln verschieden (vgl. Drew 1899 
und 1900). Besonders auffallig ist dabei, dass sich unter dem primaren Ekto- 
das durch die Gastrulation entstanden ist, der ganze Embryo ausbildet 

Kktoderm dann als eine Hulle abgeworfen wird. 

In anderen Merkmalen unterscheiden sich die einzelnen Protobranchier- 
formen jedoch wesentlich von einander. Durch die Beschaffenheit des 
Schlossrandes lassen sich die Solenomyidae von den wbrigen Familien ab- 
trennen, da bei ihnen der Schlossrand vollstandig zahnlos ist. Weiterhin finden 
sich innerhalb der Protobranchia alle Typen der Mantelrandverwachsungen: 
Vucula hat einen vollig offenen Mantel ; bei Solenomya verwachsen die Rander 

‘ner, allerdings sehr ausgedehnten Stelle und lassen nur zwei Offnungen 

vorn einen Schlitz fur den Fuss und hinten ein Loch, das zugleich 
in- und Ausstromungsoffnung ist; bei den ubrigen Formen sind die Mantel- 
rander an zwei Stellen verwachsen, sodass drei Offnungen entstehen: eine 
grosse Fussoffnung, dann je eine gesonderte Einstromungs- und Ausstr6- 
mungsofftnung, welche beide meist zu langen Siphonenrohren ausgezogen sind. 
(Nach STEMPELL 18098, p. 350 sind bei Leda sulculata beide Siphonen ventral- 
warts offen; somit stellt diese Art ein Ubergangsstadium zwischen Formen 
mit offenem Mantel und Formen mit drei Korperoffnungen dar). Ferner 
fehlt den Solenomyiden der ftir die anderen Familien charakteristische 
Siphonaltentakel. 

Uber die Lebensweise dieser interessanten Muschelformen sind wir durch 
die Arbeiten von Drew (1899, 1900, 1901), MorsE (1913), VLEs (1904) 
und HIRASAKA (1927) einigermassen unterrichtet. Alle bisher lebend be- 
kannten Formen leben im Schlamm vergraben, wobei Nucula und Yoldid 
weichen Schlamm bevorzugen, Solenomya dagegen harten Untergrund. Nach 
Drew steckt Yoldia meistens mit dem Vorderende im Schlamm und lasst das 
hintere Korperdrittel die Oberflache hinausragen. Die Siphonenrohren 
werden weit aus der Schale ausgestreckt, der Siphonaltentakel, ein auf Er- 


schiitterungen sehr empfindliches Organ (vgl. DREw 1899, p. 6), liegt mit 


spiralig aufgerollter Spitze der Schlammoberflache auf. Die Mundlappen- 


suchen auf dem Schlamm die Nahrungsteilchen auf und strudeln 

den Wimpern gegen die Mundlappen, die sie dann zu der Mund- 
Offnung weiterbefordern. Bei einer Erschtitterung des Gefasses, in welchem 
lebende Yoldiae gehalten werden, ziehen diese die Weichteile in die Schale 
zuruck und graben sich mit erstaunlicher Schnelligkeit in den Schlamm ein. 
Andere Protobranchierformen leben vollstandig im Schlamm eingegraben. 
Nach Morse (1913, p. 263) lebt Solenomya velum 15—22 cm tief unter der 


Schlammoberflache, steht aber durch eine offene Rohre mit dieser in Ver- 
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bindung. Nucula dagegen grabt sich vollstandig in den weichen Sand ein. Sie 
befindet sich meist dicht unter der Oberflache, kann aber mehrere cm tief 
in den Sand hinabsteigen. 

Alle bisher lebend beobachteten Protobranchierformen sind im Stande, sich 
recht gewandt fortzubewegen. Diese Bewegung geschieht durch den als ein 
ausgezeichnetes Graborgan ausgebildeten Fuss, der aber nicht nur das Ein- 


graben in den Schlamm erméglicht, sondern auch eine Fortbewegung mittels 


mehr oder weniger grosser Spriinge (Drew 1900, Yoldia und Solenomya), 


sowie eine Schwimmbewegung (Drew 1900, Solenomya) zustande bringt. 
Diese verschiedenen Bewegungsarten kommen aber auch bei anderen Muscheln 
vor (vgl. STOLL 1938). 

Die Nahrung der Protobranchier besteht aus kleinen Lebewesen, welche 
mit dem Schlamm zusammen durch die Mundlappenanhange aufgenommen 
werden. Nach Drew (1899, p. 11) kommen fir Yoldia hauptsachlich Fora- 
miniferen, Ostracoden und kleinere Muscheln und Schnecken in Frage. Bei 
anderen Protobranchiern konnten hauptsachlich Diatomeen im Darmkanal 
festgestellt werden. 

Bei Nucula delphinodonta konnte Drew (1901, p. 315) eine Brutpflege 
feststellen, indem diese kleine Muschel einen Sack aus Schleim, vermischt 
mit Fremdkorpern, an ihre Schale anheftet und in diesen die Eier legt, die 
dann drei bis vier Wochen in diesem Sack verbleiben. 

Die zeitliche, wie die raumliche Verbreitung der Protobranchier ist eine 
sehr grosse. Vertreter dieser Gruppe konnten nach ZiItTreEL-BRoILI (1915, 
p. 413) bis in das Silur sicher nachgewiesen werden. Sie scheinen zeitweise 
in grossen Mengen vorgekommen zu sein, da das in spat- und postglazialer 
Zeit im baltischen Becken sich bildende Meer Yoldiameer genannt wurde, 
nach der noch heute lebenden Porilandia arctica, welche fruher als Yoldia 
arctica bekannt war (vgl. EKMANN 1935, p. 195 und Fig. 100). Diese Muschel 
kann nach EKMANN (p. 2:5 als Leitfossil der quartaren Ablagerungen 
Nordeuropas gelten. Sie ist aber auch heute noch lebend vorhanden und zeigt 
eine typische circumpolare Verbreitung (vgl. EKMANN 1935, p. 250 und 
Fig. 140). 

Die Protobranchier zeigen aber auch eine grosse raumliche Verbreitung, 
und zwar sowohl in vertikaler, wie in horizontaler Richtung. Es sind fast 
durchwegs kalteliebende Formen, die deshalb den kalten Wasserstromungen 
folgen. So kommt es, dass ein und dieselbe Art, die im arktischen oder ant- 
arktischen Gebiet in massiger Tiefe lebt, in warmeren Meeren sehr tief hin- 
absteigt. Haas gibt (1938, p. 344) einige Beispiele hierfur an, von denen 


ich die die Protobranchier betreffenden Angaben zitieren mochte: 


Leda pernula (Mill.), Norwegische Rinne, Skagerrak: 20—200 m, an 
Irland und in der Biskaya: 900 m und mehr. 
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Portlandia arctica Lov., Norwegische Rinne, Skagerrak: 200—600 m, an 
Irland und in der Biskaya: 1400 m und mehr. 

Portiandia frigida Torell, Norwegische Rinne und Skagerrak : 300—400 m, 
an Irland 400 m T. 

Portlandia intermedia Sars, in der Arktis: 100 m und mehr, im sutdlichen 
Atlantik: 200 m und mehr.“ 

Haas schreibt (p. 345) weiter: 


Ob die eben genannten Formen polaren Ursprunges sind und sich von Nor- 
den her in die tiefen, kuhleren Grunde stidlicher Breiten verbreitet haben, oder 
ob, wie auch schon angenommen worden ist, die Bewohnung der kthlen Tief- 

urspriinglichere Zustand gewesen ist und von ihm aus sekundar die 
auch in geringerer Tiefe die gewohnte geringe Warme aufweisenden polaren 
Meeresteile besiedelt worden sind, soll hier nicht entschieden werden; doch 
soll immerhin darauf hingewiesen werden, dass das nordliche Polarmeer 
mehrere kalte Stromungen nach Swtden schickt, die als Verfrachter polarer 
Muscheln nach Stiden in Frage kommen, wahrend die Wanderung von 
Tiefseemuscheln des mittleren oder selbst nordlichen Atlantiks, bzw. ihrer 
Larven, in das Polarbecken schwer zu erklaren sein wird.‘ 

Unter den Protobranchiern kommen kosmopolitische Gattungen vor: Leda, 
Nucula, Solenomya (vgl. SowERBY 1873). Speziell die Gattung Leda ist mit 
thren Arten in allen Meeren anzutreffen. Dagegen scheinen die Gattungen 
Malletia und Yoldia weniger weit verbreitet zu sein. Malletia ist mehr aut 
der sudlichen Erdhalbkugel beheimatet, wahrend Yoldia nach SOwWERBY 


hauptsachlich die nordlichen Meere von Europa und Amerika bewohnt. Beide 


Gattungen bilden aber auch Ausnahmen: SOwERBy beschreibt zum Beispiel 


ldia Woodwardi Hanley, als deren Wohnort er die Falklandsinseln 

und andererseits kommt nach Haas (1938, p. 393) Malletia obtusa 

an der europaischen Westkuste und im Mittelmeer vor. Aber im grossen 

Ganzen darf die Gattung Malletia als der sudlichen Hemisphare angehorend 
erklart werden, wahrend Yoldia die nordlichen Formen aufweist. 

vorliegenden Arbeit, auf Grund anatomischer Untersuchung, 

beschriebene Protobranchierform, Malletia gigantea (Smith), wurde bis heute 

nur in der Nahe der Kergueleninseln gefunden. Diese unbewohnten Inseln 


im indischen Ozean zwischen 48° 30’ und 49° 44’ siidlicher Breite und 


68° 46’ und 70° 33’ Ostlicher Lange. Sie fallen in das Stromgebiet des gros- 
sen antarktischen Wasserstromes, der von dem antarktischen Teil des atlan- 
tischen Ozeans herkommend, in nordostlicher Richtung gegen Australien zieht. 
\V/alletia gigantea gelangte erst zweimal in wenigen Exemplaren nach Europa: 
erstmals im Jahre 1874 durch die englische Expedition zur Beobachtung 
des Venusdurchganges (dieses Material, das sich im Britischen Museum in 
London befindet, diente SmitrH 1875 fur seine Erstbeschreibung dieser selte- 
Art), und zweitens durch die Valdivia-Expedition in den Jahren 1898 
1899, deren Ausbeute an Malletia gigantea der vorliegenden Untersuchung 


zu Grunde liegt. 
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Il. ANATOMISCHE UNTERSUCHUNG. 
UNTERSUCHUNGSMETHODEN. 


Die Exemplare von Malletia gigantea waren in Alkohol fixiert und kon- 
serviert worden. Es schien daher ratsam, sie zur Erhaltung einer besseren 
Farbbarkeit mit Sublimat nachzufixieren. Die Tiere wurden aus der Schale 
genommen und in ein vorderes, mittleres und hinteres Stiick zerlegt und diese 


3—4 Stunden in Sublimat gelegt. Darauf wurden sie in gewohnter Weise 


mit Jodalkohol ausgewaschen, durch die Alkoholreihe hinaufgefiihrt und 


uber Cedernol in Paraffin, dem ca. 10 % Bienenwachs zugefiihrt worden war, 
eingebettet. 

Ebenso wurde Yoldia limatula und Nucula proxima in Sublimat nach- 
fixiert, wahrend dies bei den in Sublimat fixierten Exemplaren von Leda 
pella und Solenomya togata nicht notig war. Diese wurden, nach Entfernung 
der Schale, in Haemalaun total gefarbt, in Paraffin eingebettet und in Schnitt- 
serien zerlegt. 

Bei Malletia gigantea und Yoldia limatula setzte der aus Diatomeen be- 
stehende Mageninhalt dem Schneiden grossen Widerstand entgegen. Daher 
wurden einige Tiere von der Seite her gedffnet, der Magen aufgeschnitten 
und mittels einer feinen Pipette der Mageninhalt ausgespult, und erst danach 
wurden die Tiere eingebettet. 

Von Malletia gigantea wurde ein mannliches und ein weibliches Tier ganz 
in Schnittserien von 12—15 w zerlegt. Bei anderen Exemplaren wurden die 
Organe herausprapariert und einzeln geschnitten. 

Zur Farbung der Schnittserien von Malletia gigantea wurde Bohmer’s 
Haematoxylin und Eosin verwendet. Ferner wurden zur Unterscheidung von 
Muskulatur und Bindegewebe die Saurefuchsin-Pikrinsauremethode nach 


Van Gieson und die Orcein-Wasserblaufarbung nach Unna durchgefuhrt. 


HAUT- UND MUSKELSYSTEM. 
A. Schatle. 


SmitH gab im Jahre 1875 die einzige bis jetzt existierende Beschreibung 
der Schale von Malletia gigantea, die er als Solenella gigantea erstmals unter 


den in der Nahe der Kerguelen gesammelten Muscheln anfthrt. Er schreibt 


Testa elongato-ovalis, postice subrhomboidalis, parum  inaequilateralis, 
postice longior, aliquanto ventricosa, versus marginem posticum compres- 
siuscula, epidermide nitidissima (vel fusco, vel flavo-olivacea) induta, incre- 
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menti lineis concentricis (interdum prominentibus) ornata, et striis paucis 


tenuissimis et confertis ab umbonibus usque ad medium lateris antici radiata, 
iridescens ; margo dorsalis utrinque leviter declivis, ventralis vix 
tas lateris antica brevioris paululum supra medium leviter 
subrostrata, medio leviter sinuata; 
pallii impressio perprofunde 


intus alba, 
arcuatus; extremi 
acuminato-rotundata; postica superne 
dentes cardinales postice circiter 32, antice I1; 
Lat. 62 mill., long. 32, crass. 19.“ 
Wie schon Situ erwahnt, ist Malletia gigantea weitaus die grodsste bis 
heute bekannte Malletia-art. Die von SmitH angegebenen Dimensionen sind 
Protobranchierverhaltnisse sehr gross, sie werden von keiner anderen 
t. Herr Prof. HESCHELER hat samtliche Exemplare, die von der 


Form erreicht. 
liefsee-Expedition gesammelt worden waren, gemessen, und et 


deutschen 
oibt folgende ler Schalendimensionen an: 


Tabelle « 


vergleichend-morphologischer Grundlage 
Gegensatz zu SMITH 


ubliche, auf 
longitudo und 


Breite 
ventralem 


verwendet, im 


d hier die allgemein 
Schalenrand als 


1 Es wird hi 
basierende Terminologie von Lange und 
(1875), welcher den Abstand von Wirbel zu 
den Abstand von vorderem zu hinterem Schalenrand als latitudo bezeichnet. (Vgl. Bronns 
Ordnungen des Tierreiches 3. Bd. Erste Abteilung, Kopflose Weichthiere 
Aufl. 1862, p. 332; sowie G. Einleitung in die 


529). 


Klassen und 
(Malacozoa JOHNSTON, 


Konchyliologie, 


\cephala) 
Stuttgart 1853, p 
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long. lat. crass. 
mm mm mm 
29 
28 


Long. Mittelwert aus I 
Lat. » I—20= 20,862 
Long. : lat. = 1,799 


Durch den Vergleich des Langen-Breitenverhaltnisses der einzelnen Indivi- 
duen kommt HeEscHELER zu folgender Schlussfolgerung: ,,Je grosser die 


Muschel umso relativ langer ist sie. 


Ich habe die Schalen von zwei anderen Protobranchierformen gemessen, 


um festzustellen, ob die von HESCHELER beobachtete Relation der Schalen- 
dimensionen auch ftir sie Giiltigkeit besitze, und erhielt dabei fur Portlandia 
isonota und Yoldia limatula folgende Tabellen: 

Portlandia isonota: 


long. 


mm 


23. — A. Z. 1939. 
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27. 
28. 
20. 58 32 20 
30. 36 23 iI long. : lat. = 1,522 
lat. crass 
mm mm 
I. 27 15,5 11,5 long. : lat. 1,742 : 
2. 24,5 14,5 10 
3 20 12 8 long. : lat. = 1,778 
4. 28,5 17 12,5 
5. 30,5 16,5 11,5 
6. 31,5 17 12,5 long. : lat. = 1,853 
22 I2 9 
8. 28 16 I] 
0. 30,5 15 
10. 28 16 ? 
Lt. 23,5 13 9 
25 10 12 
13. 28,5 15,5 12 
14. 23,5 13 
15. 21 12 85 long. : lat. = 1,75 
16. 27,5 16,5 12 
17. 23 13,5 9 
18. 20 10,5 12,5 
10. 27,5 16,5 11 
20. 20 14 10 
aI. 25 14 10 
22. 27 17 12 
23. 24 14 9,5 
24. 31 17 13 
25. 28 10 I] 
20. 22,5 13 10,5 
22,5 13 9 
28. 28,5 15,5 11,5 
I] 
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long lat crass. 
mm mm mm 
20. 21 12,5 8,5 long. : lat. 1,68 
30 25 14,5 0,5 
3] 27 10,5 11,5 
32 23 12 9 
33 20 17 11,5 long. : lat 1,700 
34. 21,5 12 9 
20 25 13 10 


Demzufolge ist auch bei Portlandia isonota das grosste Individuum zugleich 
das relativ langste (vgl. Nr. 6 der Tabelle mit z. B. Nr. 29), dagegen gilt 
dies nicht fur die andere Form, ftir Yoldia limatula, bei deren Schale das 
Hinterende sehr stark verlangert ist, sodass die Relation zwischen Lange 
und Hohe der Schale gestort wird. Die folgende Tabelle gibt die Schalenver- 


haltnisse fur Yoldia an: 


long 


Die Schale von Malletia gigantea ist sehr dunn im Vergleich mit der Schale 
von anderen Muscheln. An ihrem Ventralrande betragt ihre Dicke ™% mm; 
dicht unter dem dorsalen Rande, wo die Schale am machtigsten entwickelt 
ist, weist eine jede Schalenklappe einen Durchmesser von nur I mm auf. 
Verglichen mit der enormen Grosse der Schale ist dies nur eine ausserst 
eringe Dickenentwicklung, was besonders deutlich in Erscheinung tritt, wenn 
man bedenkt, dass zum Beispiel bei Nucula, die ja eine Schalenlange 
von durchschnittlich 10 mm aufweist, jede Schalenklappe eine mittlere Dicke 
von I mm hat. Die im Verhaltnis zu der Grosse sehr dunne Schale scheint 
allerdings ein charakteristisches Merkmal auch ftir die Familie der Ledidae 
zu sein; denn die von mir untersuchten Vertreter dieser Familie: Leda pella, 
Leda fernula, Portlandia isonota und Yoldia limatula, weisen eine nur ge- 
ringe Schalendicke auf. 

Die aussere Gestalt der Schale von Malletia gigantea hat Smitn bereits 
eingehend beschrieben, sodass ich auf seine oben citierten Angaben verweise. 
Es ware nur noch hinzuzuftgen, dass die Schale in der fur die Gattung 
Valictia charakteristischen Art und Weise an ihrem Vorder- und Hinterende 
klafft. Auch bei geschlossenen Schalenklappen bleibt vorn und hinten ein 


Spalt offen. Das Schalenhautchen ist bei allen Exemplaren, die ich zur Ver- 


lat. crass 
mm mm mn site 
209 13,5 9 long. : lat. = 2,15 2 | 
10Q20 
3 27 12 7 2,25 
33,5 15,5 10 2,120 
5 20 13,5 2.15 
6 26 [2:6 7,5 2,08 
7 25 11,5 2,175 
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fugung hatte, in der Gegend der Wirbel abgenitzt (vgl. hinten 
Tafel und Fig. 1), wie es auch bei unseren einheimischen 
Najaden und anderen Muscheln vielfach der Fall ist. 
Gerade an dieser Stelle ist das Schalenhautchen am ehesten 
der Reibung an der Sandflache ausgesetzt, da hier die 
Schale am breitesten und schwach bauchig aufgetrieben 
ist. Bei der Vorwartsbewegung im Sande und beim Ein- 
graben (wir werden spater eingehend auf die Bewegungen 
der Protobranchier zu sprechen kommen) reibt sich die 
Schale standig am Sande, wobei die am meisten ausladen- 
den Stellen am meisten gefahrdet sind. 
Die Innenseite der Schale ist teils blaulich-weiss, teils 
etwas gelblich gefarbt. An den Ansatzflachen der Musku- 
latur ist sie matt, wahrend sie dazwischen perlmutterartig 
schimmert. Auffallig ist der schwache Perlmutterglanz 
der Schale von Malletia gigantea im Vergleich mit den 
Schalen anderer Protobranchier, speziell mit Nucula 
nucleus, deren Schaleninnenseite einen stark irisierenden 
Glanz aufweist. 
Die Ansatzflachen der sich an der Schale anheftenden 
Muskeln sind auf der Schaleninnenseite deutlich zu sehen 
(vgl. Fig. 2). Die beiden Schliessmuskeln verursachen im 
vorderen und hinteren Abschnitt der Schale je eine langliche, dorsalwarts 
spitz zulaufende Impression (Fig. 2, aa, ap). Von der ventralen Partie der 
Ansatzflache des vorderen Adductors aus zieht einerseits eine dem ventralen 


Schalenrand parallel verlaufende Linie nach hinten (Fig. 2, ml), die dem 


muskulosen ventralen Mantelrand als Ansatzstelle dient. An ihrem hinteren 


Ende, direkt unter dem hinteren Schliessmuskel, bildet diese Mantellinie eine 
Schleife, zieht wiederum nach vorn bis ungefahr in die Mitte der Schale, biegt 
hierauf wieder nach hinten um und verlauft nun dorsalwarts und nach hinten, 
um an dem ventralen Vor- 

derrande des hinteren Ad- 

ductors anzusetzen. Diese 

nach vorn zu_ verlaufende 

grosse Schleife der Mantel- 

linie, die sogenannte Mantel- 

bucht (Fig. 2, mb), wird von ™b 

der facherformig sich aus- 

breitenden Ansatzstelle des 

Ruckziehmuskels der Sipho- 

nen gebildet (vgl. Fig. 5, mrs) 


und ist allen siphonentragen- 
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den Muschelformen eigen. Vom dem ventralen Rande des vorderen Schliess- 
muskeleindruckes aus zieht noch eine weitere Muskelansatzlinie nach hinten 
(Fig. 2, el). Sie wird durch die muskulose ventrale und hintere Umhullung der 
Eingeweide verursacht, die langs dieser Eingeweidelinie an der Schale ansetzt. 
Ein kurzes Stuck weit folgt diese Linie der Mantellinie, verlasst sie aber bald 
und verlauft etwas dorsalwarts bis etwas vor die Mitte der Schale, biegt dann 
dorsalwarts um und zieht nun beinahe senkrecht gegen den dorsalen Schalen- 
rande. Auf halber Hohe biegt sie noch einmal um und beschreibt einen Bogen 
nach hinten, um darauf endgiltig dorsalwarts zu verlaufen und unter dem 


Ligamente zu enden. An der Stelle der zweiten Umbiegung liegt die An- 


satzstelle des Musculus protractor pedis posterior (Fig. 2, mppp). 


Die grossen Fussmuskeln haben ihre Ansatzstellen an der Schale dicht 
unter dem Schlossrande der Schale, der hier etwas nach innen vorsteht. Die 
Ansatzlinie der drei vorderen Fussmuskeln, des Musculus protractor pedis 
anterior, des Musculus retractor pedis anterior und des Musculus elevator 
pedis, liegen neben einander zwischen der dorsalen Spitze der Impression des 
vorderen Schliessmuskels und dem dorsalen Ende der Eingeweidelinie (Fig. 
2, vfm); und der Ansatz des hinteren Fussmuskels, des Musculus retractor 
pedis posterior liegt vor dem hinteren Schliessmuskel als eine langgestreckte 
Linie (Fig. 2, mrpp). 

Die Schalen von Portlandia isonota und Yoldia limatula zeigen auf ihrer 
Innenseite genau dieselben Verhaltnisse, wie sie eben fur Malletia gigantea 
beschrieben wurden (vgl. Fig. 3 und Fig. 4). Zwischen den ventralen Randern 
der beiden Schliessmuskeln erstreckt sich die Mantellinie, dem ventralen 
Schalenrande parallel verlaufend. Sie bildet an ihrem hinteren Ende ebenfalls 
eine Mantelbucht (mb), da ja beide Formen Siphonen besitzen. Auch die 
Eingeweidelinie besitzt ungefahr denselben Verlauf, wie bei Malletia gigantea 
(Fig. 3 und 4, el). Sie wird ebenfalls durch die Ansatzstelle des Musculus 
protractor pedis posterior unterbrochen. 

Trotz mehrfachen Versuchen gelang es mir nicht, einen einigermassen 
diinnen Querschliff durch die Schale von Malletia gigantea herzustellen. Sobald 
der Schliff, den ich zuerst mit dem feuchten Putzmittel Vim, dann aber 
auf einer Schieferplatte ausfthrte, eine gewisse Dunne erreicht hatte, so 
brockelte er ab. Moglicherweise war die Schale durch das lange Liegen im 
Alkohol so sprode geworden, dass sie sich nicht mehr dunn genug schleifen 
liess. Deshalb bin ich nicht im Stande uber die mikroskopische Struktur der 
Schale etwas auszusagen und verweise daher auf die Arbeit von SCHMIDT 
(1922), der die Struktur der Schale von Nucula sehr eingehend unter- 
sucht hat. 

Das Schloss von Malletia gigantea ist, wie das der ubrigen Protobranchier, 
ein typisch taxodontes Schloss. Die Schlosszahne sind hoch und schmal und 


in gleichmassigen Abstanden angeordnet. SMITH (1875) gibt an, dass im 
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vorderen Schlossabschnitt unge- 
fahr 11, im hinteren ungefahr 
32 Zahne vorhanden seien. Ich 
fand die Anzahl der Zahne bei pinten 
den verschiedenen Individuen 
vorn zwischen 12 und 19 
schwankend, und hinten zwi- 
schen 28 und 4o. Charakteris- 
tischerweise ist auch bei J/al- 
letia gigantea die Anzahl der 
Schlosszahne im vorderen 
Schlossabschnitt geringer als im _hinten 
hinteren. 

Malletia gigantea besitzt ein 
ausseres Ligament, gleich wie 
die anderen Vertreter der Gat- 
tung Malletia, welche hierin im Fig. 4. 
Gegensatz steht zu den anderen Gattungen der Protobranchier (Nucula, Leda, 
Portlandia, Yoldia und Solenomya), die alle ein inneres Ligament haben. Im 


konservierten Zustand erscheint das Ligament dunkel schwarz-braun gefarbt 


und ist hart und briichig. Von der Dorsalseite her gesehen erscheint es quer- 


gestreift, das heisst, es scheint aus mehreren hinter einander gelegenen Ab- 
schnitten zu bestehen (vgl. Fig. 1, lig), die STEMPELL (1898, p. 361) auch fir 
Malletia chilensis beschrieben hat, und die einander dachziegelartig tiberdecken. 
STEMPELL fand bei Malletia chilensis drei verschiedene Abschnitte, die er 
als die vordere, mittlere und hintere Schicht des Ligamentes bezeichnet hat. 
Die vorderste und die hinterste Schicht gehen je vorn und hinten kontinuier- 
lich in das Periostracum tber, wahrend die mittlere, starkste Schicht den 
sogenannten Ligamentknorpel bildet. Bei Malletia gigantea konnte ich durch- 
wegs die vordere und hintere Schicht ebenfalls feststellen, wahrend bei allen 
gedffneten Exemplaren der Knorpel herausgefallen war, was nach STEMPELL 


bei konserviertem Material sehr hauftig vorkommt. 
5 


Mantel. 


Der Mantel von Malletia gigantea zeigt die fur alle Vertreter der Gattung 
Malletia charakteristischen Verhaltnisse. STEMPELL hat (1898) den Mantel 
von Malletia chilensis in allen Einzelheiten beschrieben und abgebildet, sodass 
es sich ertbrigt, an dieser Stelle nochmals eine minutiose Schilderung der 
Mantelausbildung einer Malletia-art zu geben. Es sei daher nur in kurzen 
Zigen auf die wichtigsten Merkmale im Bau des Mantels von Malletia 


gigantea hingewiesen. 
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dorsal Der Mantel umgibt als ein aus- 
serst dunnes, teilweise nur aus einem 

orn Cinschichtigen Epithel bestehendes 

Hautchen die ventrale und die seit- 

lichen Flachen der Eingeweide und 


hangt auf jeder Korperseite als ein 


freier Mantellappen ventralwarts. Der 
freie Rand dieser beiden Mantellap- 


pen zeigt die fur die Muscheln 


charakteristischen drei Langsduplikaturen: eine Aussenfalte, eine Muittel- 


falte und eine Innenfalte (vgl. Fig. 5 und 7, af, mf, if). Auf ihrer 
Ventralseite und in ihrem vorderen Abschnitt sind die beiden Mantel- 
lappen von einander unabhangig, wahrend sie dorsalwarts mit einander 
verschmelzen und an ihrem hinteren Abschnitt zu den Siphonenrohren, auf 
die wir ater eingehend zu sprechen kommen werden, verwachsen (vgl. 

9g, si). Auf der Dorsalseite verbinden sich die Mantelrander nur an 

zwischen den beiden Schliessmuskeln gelegenen Mantelstick miteinander: 
etwas vor dem hinteren Schliessmuskel vereinigen sich zunachst die Innen- 
falten und erst unter dem Ligament verschmelzen auch die Mittel- und Aus- 
senfalten mit den entsprechenden Falten der Gegenseite. Desgleichen ver- 
wachsen im vorderen Mantelabschnitt hinter dem vorderen Schalenschliesser 
zuerst die Innen-, dann die Mittel- und zuletzt die Aussenfalten miteinander. 
Dieser, durch die Verschmelzung der beiden freien Mantelrander entstandene 
dorsale Mantelabschnitt liegt als sogenannter Ruckenwulst (vgl. STEMPELL, 
1898, p. 356) tiber den Schlosszahnen und unter dem Ligament. Seine Ver- 
bindung mit dem wtbrigen Mantel wird durch ein dunnes Hautchen ver- 
mittelt, das die Schlosszahne bedeckt, und das durch sie in der von STEMPELL 
genau beschriebenen Art und Weise einmal nach rechts und einmal nach links 
lateralwarts vorgewolbt wird, sodass die Schlosszahne der beiden Schalen- 
klappen nirgends miteinander in direkten Kontakt 
dorsal 
kommen, noch auch die Schlosszahne der einen 
Schalenklappe mit den entsprechenden Zahngruben 
der anderen Klappe. 


Fig. 7 zeigt einen Querschnitt durch den freien, 


ventralen Mantelrand der rechten Seite mit seinen 
drei Faltenbildungen. Die Innenfalte (Fig. 7, if) 
ist bei dem vorliegenden Exemplar im Vergleich mit 
den beiden ausseren Falten ausserordentlich kraftig 
entwickelt. Sie scheint kontraktil zu sein, da sie bet 
einigen Individuen die Mittel- und die Aussenfalte 
um ca. % cm wuberragte, wahrend sie bei andern 


Tieren nicht so weit vorgestreckt war und deshalb 
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die beiden andern Falten nicht so sehr an 
Grosse ubertraf. Die ausgestreckte Innen- 
falte bildet zusammen mit dem vorgestreckten 
Fuss einen ausserordentlich guten Verschluss 
der Mantelhohle, was bei der Fortbewegung 
eine Rolle spielt, wie wir spater, bei der 
Besprechung des Fusses und seiner Funktion, 
sehen werden. 
Die Innenfalte ist in ihrem Inneren erfillt 
mit Bindegewebe, in welchem sehr grosse 
Blutlakunen gelegen sind (Fig. 7, b/), die 
durch Bindegewebsbalken von einander ge- | 
trennt werden. Diese Blutlakunen mogen beim ‘ 
Ausstrecken der Innenfalte eine ausschlaggebende Rolle spielen, indem Blut 
aus dem Korper in sie hineingepresst wird. Durch die prall mit Blut gefiillten 
Lakunen wird dann das Vorstrecken der Innenfalte bewirkt. Das Zuritick- 


ziehen geschieht durch Kontraktion der Muskelfasern, die im Innern der 


Falte in allen Richtungen verlaufen. Dieser Mechanismus des passiven Aus- 


streckens eines Organes durch Einpressen von Blut und des aktiven Zu- 
sammenziehens desselben durch Muskelkontraktion gelangt bei Mollusken 
recht haufig in Anwendung. Es sei hier nur auf das Ausstrecken der Siphonen 
bei Muscheln hingewiesen. Die Muskulatur ist in der Nahe der Innen- und 
Aussenflache der Innenfalte des Mantelrandes besonders stark entwickelt 
(vgl. Fig. 7, m), wobei insbesondere die kraftig ausgebildeten Langsmuskel- 
bundel auffallen. 

Die Mittelfalte (Fig. 7, mf) ist bei dem vorliegenden Exemplar die kleinste 
der drei Mantelfalten. An ihrer Aussenflache befindet sich die Bildungsstatte 
des Periostracum (Fig. 7, po). Die Zellen sind an dieser Stelle sehr flach 
und scheiden nach aussen das dunkelbraune, strukturlose Schalenhautchen 
aus, das dann tber die Aussenfalte hinweg dorsalwarts zieht und die ganze 
Schale bedeckt. Das Innere der Mittelfalte wird durch Bindegewebe erfillt. 
Es kommen hier keine Blutlakunen vor. 

Die Aussenfalte (Fig. 7, af) ist nur um weniges grosser als die Mittelfalte. 
Auch sie wird von Bindegewebe vollstandig ausgefullt. Das Epithel der Aus- 
senfalte zeigt sehr hohe, ausserordentlich schmale Zellen, die an der Spitze 
der Falte am hochsten entwickelt sind (Fig. 7); an der Aussenflache der 
Aussenfalte nimmt die Hohe der Epithelzellen wieder ab, um dann kon- 
tinuierlich in das Epithel der ausseren Mantelflache uberzugehen. 

An der Ubergangsstelle der Aussenfalte des Mantelrandes in das eigent- 
liche aussere Mantelepithel finden sich zwischen den Epithelzellen keulen- 
formige, nicht gefarbte Zellen, mit einem teils fast zentral gelegenen Kern. 


An der Basis sind diese Zellen immer schmaler als an der Peripherie (vel. 
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Fig. 8, kdr). Diese Zellen stimmen genau uberein mit den von STEMPELL 
bei Malletia chilensis beschriebenen Kalkzellen (vgl. STEMPELL 1808, p. 346 
und Fig. 4), die sich an derselben Stelle befinden und dasselbe Aussehen 
haben. Nach STEMPELL sind es diese Zellen, die die Kalkschale ausscheiden. 

An dem hinteren Ende zeigt der freie Mantelrand kleine, papillenartige 
Tentakel (vgl. Fig. 6 und 9, pap), welche den Mantel an dieser Stelle gefranst 
erscheinen lassen. Auf Schnitten durch diese Mantelgegend konnte ich nie 
auch nur eine Andeutung von einem distinkten Sinnesorgan feststellen, wenn- 
gleich die Lage der Papillen am hinteren Korperende auf eine Sinnesfunktion 
schliessen lasst. Uber die Lebensweise von Malletia gigantea wissen wir 
nichts. Es besteht jedoch kein Grund anzunehmen, dass sich diese Form 
anders verhalt als ihre Verwandten, da, wie wir sehen werden, ihr Korperbau 
weitgehend mit dem von Yoldia und Leda itbereinstimmt. Durch die Arbeiten 
von Drew (1899 und 1905) sind wir tiber die Lebensweise von Yoldia lima- 
tula ziemlich gut orientiert. Wir wissen, dass diese Form mit dem Vorderende 
voran im Sande steckt, wahrend das hintere Ende uber die Sandoberflache 
hinausragt. Ob nun Malletia ebenfalls das hintere Korperende wber die Sand- 
oberflache hinausstreckt, oder ob sie, wie zum Beispiel Nucula, vollstandig 
im Sande vergraben lebt (vgl. DREW 1901, p. 314), oder, wie Solenomya, 
durch eine mehrere cm lange offene Rohre im Sande mit der Oberflache in 
Verbindung steht (vgl. Morse 1913), wissen wir naturlich nicht. Aber in 
allen drei moglichen Fallen steckt des Vorderende unten im Sande, wahrend’ 
das hintere Ende mit dem Aussenmedium weit eher in Kontakt kommt. Daher 
ist es durchaus denkbar, dass der Mantelrand am hinteren Korperende mit 
Sinnesorganen ausgestattet sein kann. Daftr spricht noch eine andere Beob- 
achtung, die Drew (1899, p. 5) angibt, wenn er von den Mantelrandtentakeln 


von Yoldia limatula schreibt: 


,,While branches of the pallial nerves have not been traced into these ten- 
tacles, such branches can be traced to their bases, and there can be no doubt 
that the tentacles are supplied by fibres from these nerves.“ 


Bei Malletia gigantea konnten ebenfalls an Querschnitten durch den hinteren 
Mantelrand an einigen Stellen Nervenfasern in der Nahe der Mantelrand- 
tentakel festgestellt werden, jedoch nie in den Tentakeln selbst. 

Nur an einigen wenigen, distinkten Stellen findet sich Muskulatur in dem 
diinnen Mantelhautchen: Dem freien Mantelrande parallel verlauft ein recht 
betrachtlicher Muskelwulst, der den Mantelrand an der Schale befestigt, und 
der offenbar auch das Einziehen des Mantels in die Schale besorgt. Dieser 
Muskelwulst hinterlasst eine Ansatzstelle an der Innenseite der Schale, die 


sogenannte Mantellinie (vgl. Fig. 2, ml). 


Unter dem Vorderrande des hinteren Schliessmuskels beginnt ein Feld 


von sich nach vorn zu facherartig ausbreitenden Muskelfasern. Dieses Muskel- 
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feld setzt sich aus Fasern zusammen, welche von y 
den Siphonen her kommen, sich im Mantel aus- “> "=ySrr"epAT 


breiten und in einem grossen, nach vorn zu ge- || kdr 
schlossenen Bogen an der Schale ansetzen. Die 6 
Ansatzstelle dieses Muskels lasst sich an der ““*"'""™ 

Innenseite der Schale als die Linie der Mantel- Fig. 8. 

bucht (Fig. 2, mb) nachweisen, welche fiir alle siphonentragenden Muscheln 
charakteristisch ist. Dieser Muskel stellt den Musculus retractor siphonum 
dar (Fig. 5, mrs), der im Dienste der Siphonenbewegung steht und das Ein- 
ziehen der Siphonen in die Schale bewirkt. 

Zu der Mantelmuskulatur gehoren auch die beiden Schliessmuskeln, der 
Musculus adductor anterior (Fig 5, aa) und der Musculus adductor posterior 
(Fig. 5, ap), welche an der Schale die beiden grossen Muskeleindrticke hinter- 
lassen (vgl. Fig. 2, aa, ap). Der vordere Schliessmuskel hat einen langsovalen 
Querschnitt, welcher sich dorsalwarts in eine Spitze auszieht. Der Quer- 
schnitt des hinteren Muskels ist dagegen von mehr rundlicher bis dreieckiger 
Gestalt, was fur die Gattung J/alletia charakteristisch zu sein scheint, da 
auch STEMPELL (1898, p. 378) angibt, dass bei Malletia chilensis der hintere 
Schliessmuskel einen beinahe kreisrunden Querschnitt habe, wahrend er bei 
Leda sulculata in dorsoventraler Richtung stark komprimiert sei. 

Die Muskelfasern der Schliessmuskeln verlaufen parallel zueinander. Im 

hinteren Abschnitt des hinteren Schliessmuskels und im vorderen des vorderen 
Muskels sind die Muskelfasern auffallig viel dicker hinten 
als in den andern Partien, eine Beobachtung, die auch 
PELSENEER (1891, p. 155) und STEMPELL (1898, 
p. 378) bei den von ihnen untersuchten Protobran- 
chierformen machen konnten. STEMPELL schreibt 
iiber diese Sonderung der Schliessmuskeln in zwei 
von verschieden stark ausgebildeten Fasern zusam- 
mengesetzte Partien, dass sie sich verschiedenen 
Funktionen angepasst hatten. Die dickfaserige Partie 
jedes Schliessmuskels diene dem schnellen und plotz- 
lichen Schalenschluss, da diese Funktion eine gros- 
sere Wegleistung erfordere, wahrend der dunnfase- 
rige Abschnitt hauptsachlich die Aufgabe habe, die 
Schalen fest und dauernd geschlossen zu halten. 

Siphonen. Bei allen Exemplaren von Mal- 
letia gigantea waren die Siphonen infolge der 
Fixierung stark kontrahiert, sodass anhand dieses 


Materials nichts uber ihre eigentliche Lange aus- 


gesagt werden kann. STEMPELL gibt (1898, p. 352) 
l 


an, dass, nach einer Mitteilung von Prof. Plate, 
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die Siphonen von Malletia chilensis bis auf das vierfache ihrer Schalenlange 
herausgestreckt werden konnen. StEMPELL selber hatte auch nur konserviertes 
Material mit sehr stark kontrahierten Siphonen zur Verfigung. Wie weit 
die Angabe von Prof. Plate auch fur Malletia gigantea Gultigkeit hat, lasst 
sich aus dem vorliegenden Material nicht ersehen. Es ist aber doch wahr- 
scheinlich, dass auch diese Art ihre Siphonen weit aus der Schale austreten 
lassen kann, wenn auch SmitH (1879, p. 187) in seiner kurzen Beschreibung 
des Tieres von Malletia gigantea angibt: 

‘ siphons small, united, retractile, very unequal in size; the upper or 
exhalent very slender, the lower considerably larger.” 


Der Analsipho ist seiner ganzen Lange nach mit dem Branchialsipho ver- 
wachsen, und nur eine seichte Furche auf jeder Seite deutet ausserlich auf 
eine Zweiteilung der Siphonenrohre hin (vgl. Fig. 10). Der dorsal gelegene 
Analsipho ist im fixierten Zustand stark zusammengedruckt, wahrend der 
Branchialsipho weit gedffnet ist. Dies zeigt sich am proximalen Ende der 
Siphonenrdhre besonders deutlich, indem hier der Analsipho (Fig. 11, ast) 

einen schmalen Schlitz darstellt, der Branchialsipho dagegen eine grosse 
ung hat (Fig. 11, bsi). Am distalen Ende ist der Analsipho etwas kurzer 

Branchialsipho, weil das Intersiphonalseptum (nach STEMPELL 1898 
Trennungswand, die bei Malletia chilensis, wie auch bei Malletia gigantea 


Analsipho vollstandig vom Branchialsipho abschliesst) vor dem distalen 


i 
ler Siphonenrohre aufhort. In Fig. 12 ist der Analsipho von der dor- 


seite her aufgeschnitten dargestellt, um dieses fruhzeitige Aufhoren 
des Intersiphonalseptums anzudeuten (iss). 

Auf einem Querschnitt durch die Wandung der Siphonen von Malletia 
gigantea zeigt sich ungefahr dasselbe Bild, wie es STEMPELL (1898, Taf. 22, 
Fig. 10) dargestellt hat. Fig. 13 gibt ein Stuck aus einem solchen Quer- 
schnitt durch die Siphonen wieder. Das Epithel, das die Aussenseiten der 
Siphonen umkleidet, besteht aus ziemlich hohen, schmalen Zellen (Fig. 13, ac), 
wahrend das Epithel der gegen das Lumen zu gerichteten Wandung eher 
kubische Zellen mit grossen Kernen zeigt (Fig. 13, 1c). Angrenzend an die 
beiden Epithelien, sowohl an das innere, wie an das aussere, befindet sich 


je eine Lage von kraftig entwickelter Ringmuskulatur (Fig. 13, rm). Darunter 
liegen quer getroffene Bundel von Langsmuskulatur, die, in radiar zur Langs- 
achse der Siphonen gestellten Portionen angeordnet, gegen die Mitte der Sipho- 
nenwandung vorragen (Fig. 13, /m). Zwischen diesen Langsmuskeln befinden 
sich Bindegewebssepten, die die einzelnen Portionen scharf gegen einander 


abgrenzen, und die die ganze Breite der Wandung durchziehen (Fi 


o 


g. 13, 
Bi 


bq). 
der Mitte der Siphonenwand finden sich zwischen den erwahnten Binde- 
gewebssepten grosse Blutlakunen (Fig. 13, 0/). 


Den Mechanismus, der beim Ausstrecken der Siphonen in Anwendung 
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kommt, haben wir uns wohl folgendermassen vorzustellen. Durch Einpressen 
von Blut in die Blutlakunen steift sich die Wandung der Siphonen, und 


diese werden nach hinten aus der Schale ausgestreckt, wobei auch die bei 


Malletia gigantea gut ausgebildete Ringmuskulatur eine Rolle spielen mag. 


Beim Zurtickziehen der Siphonen wird die Langsmuskulatur kontrahiert, die 
Siphonen verkurzen sich, und gleichzeitig wird das Blut wieder in den 
Korper zuruckgepresst. 

Die Verwachsung der Siphonen mit dem Mantel kommt auf dieselbe Art und 
Weise zustande, wie es STEMPELL (1898, p. 351) fur die von ihm unter- 
suchten Arten angibt. Auch bei Malletia gigantea liegt die Anheftungsstelle 
ziemlich weit von dem freien hinteren Mantelrande entfernt. STEMPELL er- 
klart dieses fiir die Nuculiden charakteristische Verhalten dadurch, dass der 
freie Mantelrand von der ursprtinglichen Verwachsungsstelle noch weiter 
nach hinten ausgewachsen sei. Die Verbindung der Siphonalmasse mit dem 
Mantel geschieht bei Malletia gigantea in gleicher Weise wie bei den von 
STEMPELL untersuchten Formen: die Basis der Siphonen setzt sich lateral- 
warts jederseits in einen von der Innenseite des 
Mantels medialwarts vorragenden, muskuldsen 
Wulst fort, der seinerseits durch eine vor- 
springende, nach hinten ziehende muskuldse 
Leiste an der hinteren Mantelrandflache befestigt 
ist. Von der Ansatzstelle des Subsiphonalwulstes 
aus strahlt der stark entwickelte Musculus 
retractor siphonum facherformig nach vorn aus 
(Fig. 5, mrs) und setzt sich an der Schale fest, 
langs der auf der Schaleninnenseite deutlich 
sichtbaren Mantelbucht (Fig. 2, mb). 

Vom Analsipho aus zieht ein Teil des Man- 
tels dorsalwarts und bildet die ventrale Um- 
hullung des hinteren Schliessmuskels. Diese 
Partie des Mantels entspricht dem Suprasipho- 
nalseptum von STEMPELL (1898, p. 352). Sie 
schliesst mit dem Schliessmuskel eine hinten 


blind endigende Kammer ein, in welche sich 
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der Enddarm durch den nicht terminal stehenden, sondern nach hinten 
gerichteten After entleert. Diese Entleerungsstelle liegt direkt uber dem 
Analsipho, ist aber von diesem durch das Suprasiphonalseptum getrennt, 
solange die Siphonen kontrahiert sind. Strecken sich die Siphonen aus, 
so wird das Suprasiphonalseptum zusammen mit der Basis der Siphonen 
nach hinten und etwas ventralwarts gezogen. Dadurch wird die Analoffnung 
freigegeben und die Exkremente konnen in die Nahe der Muindung des Anal- 
siphos gelangen, von wo aus sie dann durch den austretenden Wasserstrom 
mitgerissen und nach aussen transportiert werden. 

Wie bei Malletia chilensis sind auch bei Malletia gigantea beide Kiemen 
mit dem Intersiphonalseptum verwachsen. Die Kiemenblattchen am _ hinteren 
Ende einer jeden Kieme verkimmern und verwachsen miteinander, sowie 
nit der Kiemenachse. Uber der Siphonenbasis bilden die beiden auf diese 
Weise zustande gekommenen Strange einen rechten Winkel nach ventralwarts 
(wenigstens war dies bei allen meinen Exemplaren, wo die Siphonen stark 
kontrahiert waren, der Fall) und verwachsen medialwarts mit dem Inter- 
siphonalseptum (Fig. 10), wo sie auf Schnitten durch diese Gegend nur noch 
eine ganz kurze Strecke weit verfolgt werden konnen. 

Siphonaltentakel. Der unpaare Siphonaltentakel (Fig. 9 und 10 sit) 


zeigt auch bei Malletia gigantea die fur die siphonentragenden Protobranchier 


As 
charakteristische Variabilitat in seiner Lage. Ich fand ihn bei 7 von den 12 


Exemplaren, die ich daraufhin anschaute, auf der rechten Seite, bei drei 
Exemplaren auf der linken und bei zweien konnte ich ihn uberhaupt nicht 
feststellen, da er modglicherweise abgebrochen war. STEMPELL gibt an (1808, 
p. 354), dass bei den meisten Exemplaren von Malletia chilensis der unpaare 
Tentakel auf der rechten Seite gelegen habe, nur bei einem Tiere fand er 
ihn auf der linken Seite. Dagegen lag er bei 6 Individuen von Leda sulculata 
auf der linken Seite und nur 3 zeigten ihn auf der rechten. HAAS sagt (1935, 
p. 622), dass der stets unpaar auftretende Tentakel bei den Lediden meist 
auf der linken Seite ausgebildet sei und nur selten, als individuelle Ausnahme 
oder bei bestimmten Arten, auf der rechten Seite sitze. Aus diesen Angaben 
ist ersichtlich, dass der Lage des unpaaren Tentakels keine grosse Bedeutung 
beizumessen ist. Eines aber ist klar, namlich, dass er immer unpaar auftritt. 
Nie fand sich auch bisher nur eine Spur eines zweiten 
Tentakels. Nach Drew (1899, p. 4) wird der unpaare 
Siphonaltentakel als eine rundliche Vorragung an der 
Vereinigungslinie zwischen Siphonenbasis und Mantel 

angelegt, und zwar immer nur einseitig. 
Der unpaare Siphonaltentakel hat bei JMalletia 
gigantea denselben Bau, wie er fur die anderen Pro- 
tobranchierformen beschrieben worden ist (vgl. STEM- 


PELL 1898, p. 355). Er wird in seiner ganzen Lange 


Fig. 14. 
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von einen Nervenstrang und einem Blutgefass durchzogen, die beide in Langs- 
muskelbindel und Bindegewebe eingebettet sind. Seiner Funktion nach diirfte 
er vorwiegend ein Tastorgan darstellen, das weit aus der Schale ausgestreckt 


werden kann. Drew (1899, p. 4) schreibt iber den Siphonaltentakel : 


When extended the siphonal tentacle is a long and slender filament, 
gradually tapering to its free extremity, and generally lying loosely coiled 
on the bottom of the aquarium, or on the surface of the mud in which the 
animal lives.“ 

Der Tentakel ist nach Drew nicht stark empfindlich auf Berthrungs- 
reize. Mit einer Bleistiftspitze: konnte Drew ihn umherbewegen, ohne dass 
er stark reagiert hatte. Dagegen wurde er rasch zuritickgezogen, sobald er 
gedruckt oder rasch fortgeschoben wurde. Er scheint also besonders emp- 
findlich fur plotzliche Bewegungen. Drew schreibt (1899, p. 6): 

,,lt seems especially sensitive to sudden movements or jars, and its special 
function may lie in this direction, in enabling the creature to detect the 
approach of ennemies, of which flounders seem to be among the most 
dangerous.‘ 


C. Mundlappen. 


Die Mundlappen von Malletia gigantea zeigen die fiir alle Protobranchier 
in Grosse und Ausbildung charakteristischen Verhaltnisse. Wie bei den 


andern Protobranchierformen sind sie ausserordentlich stark entwickelt, sie 


reichen von der Mundoffnung bis gegen das hintere Ende des kontrahierten 


Fusses (Fig. 15, mil). Infolge der Fixierung sind sie bei allen Exemplaren 
stark zusammengezogen, sodass ihre ursprtingliche Gestalt nicht mehr zu 
erkennen ist. Jeder Mundlappen besteht aus den fiir die Protobranchier charak- 
teristischen Abschnitten: 

1. den Lamellen, einer inneren und einer ausseren, die an ihrem dorsalen 
Rande miteinander und mit dem Muschelkorper durch die Mundlappenaxe 
verbunden sind; 

2. dem Mundlappententakel ; 

3. einer Hautfalte, die offenbar der ,,palp-pouch“ von HrrAsAKA (1927, 
p. 633) und dem ,,prolongement formant une sorte de capuchon‘ von 
PELSENEER (189QI, p. 159) entspricht. 

Die Mundlappenlamellen setzen sich an ihrem Vorderende einzeln in die 
Mundhohle hinein fort, sodass sich jede Lamelle auf Querschnitten durch 
diese Gegend als eine in das Lumen des Osophagus vorragende Leiste ein 
gutes Stuck weit verfolgen lasst. Die innere Mundlappenlamelle bildet eine 
mehr dorsal und medial gelegene Leiste, die aussere eine mehr ventral und 
lateral gelegene. Beide Leisten gehen unmerklich in die typischen Leisten 


des Osophagus iiber, ohne mit der entsprechenden Leiste der Gegenseite zu 
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corsa 


verschmelzen. Man kann daher bei Aalletia gigantea nicht von einer Lippen- 
bildung sprechen, wie sie sonst fur die Muscheln charakteristisch ist, und 
wie sie auch ftr die Protobranchier beschrieben wurde. PELSENEER gibt 
(1891, p. 158) fur Nucula nucleus an, dass der Mund von zwei Lippen be- 
srenzt werde, einer vorderen und einer hinteren, die sich seitlich in die 
Mundlappen fortsetzten. HirAsaka schreibt (1927, p. 634), dass bei Nucula 
nitida am Vorderende jede Mundlappenlamelle sich mit derjenigen der 
vegentiberliegenden Seite verbinde, so dass sozusagen ein Dach wtber und ein 
Boden unter dem Munde gebildet werde. Bei Leda sulculata und Malletia 
ilensis bilden nach STEMPELL (1898, p. 380) nur die ausseren Lamellen 
Verwachsen mit einander eine Lippe, die inneren dagegen ziehen als 
laterale Wulste in die Mundoffnung hinein. Bei A/alletia gigantea verschmelzen 
ie beiden ausseren Lamellen nicht mit ein: ‘r, sondern sie erstrecken 

wie die inneren, getrennt von einander als Leisten in den An- 


fangsteil des Osophagus hinein. 


> 


Die Mundlappenlamellen erscheinen in dorso-ventraler Richtung gestreift, 


wie dies auch bei anderen Protobranchiern beschrieben wurde (vgl. zum 
Beispiel STEMPELL 1898, p. 380, und HirAsaKA 1927, p. 634). Die Streifen 
erreichen auch bei Valletia gigantea das ventrale Ende der Mundlappen- 
lamellen nicht ganz, und auch das hintere Ende der Lamellen ist glatt. Die 
Streifung kommt dadurch zu Stande, dass an beiden Lamellen, auf der 
einander zugewendeten Flache (der inneren Flache der ausseren Lamelle und 
der ausseren Flache der inneren Lamelle), parallele Leisten in dorso-ventraler 
Richtung verlaufen, die im vorderen Abschnitt der Mundlappen niedrig und 


schmal sind und dicht bei einander stehen (Fig. 16), nach hinten zu hoher 


und breiter werden und weiter von einander entfernt sind. 
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In ihrem _histologi- 
schen Aufbau zeigen die 
Mundlappenlamellen von 
Malletia gigantea eine 
weitgehende Uberein- 
stimmung mit den von 
H1RASAKA (1927, p. 634) 
fiir Nucula nitida be- 
schriebenen Verhaltnis- 
sen. Auch bei Mailetia 
gigantea wird die Aus- 
senflache des ausseren 
Blattes und die Innen- 
flache des inneren Blat- 
tes, die beide vollstandig 
glatt sind, von einem 
niedrigen Plattenepithel 
bedeckt (Fig. 17), das 
grosse, runde Kerne auf- 
weist. Wimpern konnte 
ich hier keine feststellen, 
was vielleicht als eine 
Folge der Fixierung anzusehen ist, da H1rAsAKA bei seinem frischen Material 
wenigstens fur die ausseren Lamellen Wimpern angibt. 

Die mit Leisten bedeckte Flache, sowohl des ausseren, wie auch des inneren 
Mundlappenblattes, tragt ein typisches Wimperepithel. Auf einem Langs 
schnitt durch eine Mundlappenlamelle (Fig. 17) zeigen die Leisten auf ihrer 
oralen Flache ein kubisches Epithel, mit mehr oder weniger runden Kernen. 
Auf der aboralen Flache der Leiste ist das Epithel hoch cylindrisch, mit 
langen, schmalen Kernen und langen Wimpern. Besonders hoch sind 
Zellen an einer etwas vorragen 
den Stelle, etwa im unteren Drit 
tel der Leiste. 

Das Innere der Leisten ist er- 
fullt von faserigem PBindegewebe 
mit vereinzelten Kernen und 


grossen Zwischenraumen. Unter 


jeder Leiste befindet sich eine 


grosse Blutlakune (Fig. 17, 
Im Epithel, im Bindegewebe und 
auch in den Lakunen sind deut- 


liche Amobocyten zu sehen, auf 
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deren Bedeutung ich spater, im Zusammenhang mit der Verdauung, zu 
sprechen kommen werde. 

Der Aufbau der Mundlappenlamellen bei Malletia gigantea stimmt somit 
genau tberein mit den Verhaltnissen bei Nucula nitida, wie sie H1RASAKA 
(1927) beschrieben und abgebildet hat. 

An ihrem dorsalen Rande sind die beiden Mundlappenblatter einer jeden 
Seite mit einander zu der Mundlappenaxe verwachsen, die ihrerseits wieder 
mit dem Korperepithel als ein Aufhangeband in Verbindung steht, und die 
in ihrer ganzen Lange von einem Nervenast durchzogen wird, der sich in 
der Gegend der Mundoffnung vom Gehirnganglion abspaltet (Fig. 48, nab). 
Nach hinten zu lost sich die Mundlappenaxe vom Korperepithel los, und das 
hintere Drittel des Mundlappens hangt frei in die Mantelhohle. 

Am hinteren Ende der Mundlappenaxe entspringt der fur alle Protobran- 
chier charakteristische Mundlappententakel, den ich, da mir nur fixiertes 
Material zur Verftigung stand, lediglich in stark kontrahiertem Zustande 
zu sehen bekam. Die Rander seiner konkaven Seite waren infolgedessen sehr 
stark gewellt (Fig. 15, mlt). Im Querschnitt zeigt der Mundlappententakel 
eine V-formige Gestalt. Ich mochte hier auf die Abbildung eines Tentakel- 
querschnittes hinweisen, die Drew (1899, Pl. II, Fig. 18) von Yoldia limatula 
gab. Der Mundtentakel von Malletia gigantea zeigt genau dieselben Verhalt- 
nisse: Auch hier durchzieht eine grosse Blutlakune, begleitet von einem 
Nervenstrang die ganze Lange des Tentakels. Im Ubrigen ist der Mund- 
lappenanhang ganz erfullt von kraftigen Langsmuskelbundeln. Aus dieser 
weitgehenden Ahnlichkeit im Bau des Mundlappenanhanges von Malletia 
gigantea mit dem von Yoldia limatula und Nucula nitida darf man wohl auch 
auf eine ahnliche Funktion schliessen. Sehr wahrscheinlich ist der Anhang 
auch bei Malletia gigantea ein ausserst bewegliches Organ, das bei der 
Nahrungsaufnahme eine grosse Rolle spielt. HrrasaKa (1927) hat die 
Nahrungsaufnahme und ihre Organe bei Nucula nitida nach Beobachtungen 
an lebenden Tieren sehr eingehend beschrieben, sodass ich nicht weiter 
darauf eingehen mochte; und auch Drew gibt (1900) eine Beschreibung der 
Nahrungsaufnahme von Yoldia limatula. Morse bringt (1919, p. 147) eine 
Abbildung von den Mundlappententakeln bei Nucula proxima, nach lebenden 
Exemplaren gezeichnet. Alle drei Autoren stimmen darin wuberein, dass die 
Mundlappenanhange der Protobranchier sehr bewegliche, kontraktile Organe 
sind, deren eigentliche Lange schwierig festzustellen ist, da sie bei der 
geringsten Storung zuruckgezogen werden und im fixierten Zustand sehr 
stark kontrahiert sind. Ich hatte selber Gelegenheit, an der biologischen Station 


in Roscoff an einem lebenden Tier von Nucula nucleus die aus der Schale 


austretenden Mundlappenanhange zu sehen, und ich kann die Angaben der 


zitierten Autoren bestatigen. 
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An der Basis des Mundlappenanhanges, an seinem ventralen Ende, ver- 
lauft eine dunne, durchsichtige Hautfalte nach hinten, die vielleicht dem 
von PELSENEER (1891, p. 159) beschriebenen ,,prolongement formant une 


sorte de capuchon und der ,,palp-pouch‘ von HirasaKA (1927, p. 6 


entspricht. Sie bildet bei Malletia gigantea nach hinten zu einen kleinen, 
loffelartigen Fortsatz und geht nach vorn zu in drei Zipfel aus, von denen der 
am meisten dorsal gelegene der langste ist. Auch dieser Abschnitt der Mund- 
lappen konnte am fixierten Material von Malletia gigantea nicht in seiner 
eigentlichen Gestalt gesehen werden, und ich verweise wiederum auf die 
Angaben von HirAsakKa, der eine eingehende Beschreibung davon gibt. 
Obwohl er sagt (p. 633): ,,This special organ is found only in species of 
Nucula, and not in other Protobranchs‘, glaube ich die Hautfalte von Malle 
tia gigantea doch damit identifizieren zu k6nnen, ohne einen zu grossen 
Fehler zu machen, da die Lage, und bis zu einem gewissen Grad auch die 
Gestalt, mit dem bei Nucula beschriebenen Organ auffallend tibereinstimmt. 

Um uber die Funktion der Mundlappen bei den Protobranchiern ein klares 
Bild zu erhalten, verweise ich auf die Arbeit von H1iRAsaAKA (1927), der den 
so komplizierten Vorgang anhand seiner Beobachtungen an Nucula nitida 
und anderen Nucula-arten klar und eindeutig dargestellt hat. Die weitgehende 
Ahnlichkeit im anatomischen Bau der Mundlappen von Nucula und Malletia 
gigantea legt die Vermutung nahe, dass auch der Mechanismus, den sie aus- 


zufuhren haben, weitgehend ahnlich sei. 


D. Fuss. 

SMITH sagt (1879, p. 187) uber den Fuss von Malletia gigantea aus: 

,Animal furnished with a large foot of an oval form beneath, acuminated 
at both ends, deeply cleft down the centre, and deeply striated across, 
surrounded by a nearly even margin.“ 

Der Fuss von Malletia gigantea zeigt die typische Ausbildung des Proto- 
branchierfusses mit der charakteristischen, flachen Sohle an dem ventralen 
Ende. Die Rander der Sohle sind nur leicht gekerbt (vgl. Fig. 18), wie es 
STEMPELL (1898, p. 375) auch fur Malletia chilensis angibt. Papillenartige 
Erhebungen, wie sie bei Nucula nucleus und Leda sulculata (nach STEMPELL) 
vorkommen, fehlen an den Sohlenrandern von JMalletia gigantea vollstandig. 
Der Fuss hat eine flache Gestalt (vgl. Fig. 18 und 19) und zeigt vorn und 
hinten je eine scharfe Kante. Die hintere Kante bildet eine knieformig nach 
hinten gerichtete Vorragung (Fig. 18 und 20), welche auch bei anderen 
Protobranchiern wohl ausgebildet ist (vgl. Fig. 28, f). Auffallig ist die stark 
muskulose Struktur des Protobranchierfusses, die ih - dem Fusse der 
meisten anderen Muscheln auszeichnet. Auch der Fuss von Malletia gigantea 


ist ausserordentlich stark muskulos. 
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Kin Byssus konnte bei 
Malletia gigantia nicht 
nachgewiesen werden 
und auch keine Spur 
eines Byssusabscheiden- 
den Organes. Dies ist 
verstandlich, da ja_ ge- 
rade die Protobranchier, 
nach allem, was wir von 
ihrer Lebensweise wis- 
sen, relativ gut beweg- 

liche Muschelformen 
sind. Der Byssus hat 

namentlich bei denjeni- 
gen Formen eine Be- 
deutung, welche ausser- 
halb des Sandes leben 
und sich an irgendwel- 
chen Gegenstanden fest- 
halten mtssen, um nicht 
fortgespuhlt zu werden. 
Alle bisher bekannten 


rformen leben normalerweise im Sande vergraben und bewegen 


1 


dass eine Festheftung mittels eines Byssus’ fur sie gar nicht 
‘rage kommt. 
ie Protobranchier sind im Stande, sich recht gewandt fortzubewegen. 
Sie graben sich ausserordentlich rasch in den Sand ein; Yoldia und Solenomya 


grosse Sprunge auf einer harten Grundlage rasch 


> 


atiy 


mya ist sogar fahig zu schwimmen (vgl. DREW 1900). 


) 


der Fortbewegungsarten bei den Protobranchiern 
einen neuen Beweis fur die Ursprunglichkeit dieser Muschelordnung. 
Diese steht auch in dieser Hinsicht zwischen der sicher freilebenden Ur- 


molluskenform, von welcher auch die Muscheln stammen, und den mehr 


zur festsitzenden Lebensweise tibergegangenen hoheren Muscheln, bei welchen 
sich der Fuss mehr und mehr reduziert. So hat LanG (1888, p. 14) schon 
nachgewiesen, dass die Muscheln sich von freilebenden Molluskenformert 
herleiten lassen: 

Es ist zum Beispiel nicht so schwer, festzustellen, in welcher Weise bet 
den festsitzenden Muscheln der Ubergang von der freien zur festsitzenden 
lLebensweise erfolgte. Dass die freie Lebensweise hier die ursprungliche ist, 
werden wohl alle Zoologen zugeben. Die vergleichende Anatomie hat gezeigt, 
dass ein actives Bewegungsorgan, der Fuss, nicht nur ftir die Muscheln, 
sondern tberhaupt fur alle Mollusken charakteristisch ist. Schon dies macht 
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es wahrscheinlich, dass alle Muscheln urspruinglich freilebend waren. Die 
Ontogenie zeigt ferner, dass alle festsitzenden Muscheln in ihrer Jugend frei 
sind, und die Biologie macht uns mit nahe verwandten Formen bekannt, bei 
denen man alle Ubergange von einer freien zu einer festsitzenden Lebens- 
weise beobachten kann.“ 


Bei lebenden Protobranchiern konnte die typische Molluskenkriechbewe- 
gung nie festgestellt werden, wie es einige Forscher, welche nur konserviertes 
Material zur Verfugung hatten, nach der anatomischen Beschaffenheit des 
Fusses annahmen. Die Fortbewegung der Protobranchier ist eine typische 
Muschelbewegung und zeigt keine Ahnlichkeit mit der Gastropodenbewegung. 
Wie Drew (1900), VLES (1904) und STOLL (1938) tbereinstimmend fest- 
stellen konnten, geschieht die Bewegung des Protobranchierfusses, die sich 
sehr gut beobachten lasst, wenn die Tiere in Glasgefassen mit wenig oder 
gar keinem Sand gehalten werden, auf folgende Art und Weise: der Fuss 
wird mit geschlossenen Sohlenklappen aus der Schale ausgestreckt und zwar 
vorne an der Schale. Dann breiten sich die Sohlenrander aus, schlagen sich 
sogar etwas dorsalwarts um, und darauf wird der Fuss wieder in die Schale 
zuruckgezogen, wahrend sich die Sohlenrander wieder zusammenfalten. Dieser 
Vorgang wird mehrmals wiederholt, wenn das Tier keinen Sand findet, um 
sich einzugraben. 

Die Bewegung des Fusses lasst sich in die folgenden drei Phasen zerlegen: 
1. Ausstrecken des Fusses mit geschlossenen Sohlenklappen; 2. Ausbreiten 
der Sohlenrander; 3. Einziehen des Fusses durch Kontraktion der Rtickzieh- 
muskeln und zugleich Schliessen der Sohlenrander. Wenn sich ein Tier in 
der normalen Ausgangsstellung zum Eingraben befindet, das heisst, wenn 
es mit dem ventralen Schalenrande der Sandoberflache aufliegt, so wird der 
Fuss beim Ausstrecken aus der Schale in den Sand eingebohrt, was noch 
unterstutzt wird durch kleine Pendelbewegungen. Die keilfOrmige Gestalt des 
Fusses, welche durch das Schliessen der Sohlenklappen zu Stande kommt, 
ermoglicht ein leichtes Eindringen des Fusses in den Sand. Wenn sich darauf 


die Sohlenklappen Offnen, so wird der Fuss im Sande verankert, so dass er 


bei der darauffolgenden Kontraktion der Fussrtickziehmuskeln den Fixpunkt 


des Systems darstellt und nicht in die Schale zurtickgezogen wird. Sodann 
wird das Tier dem Fixpunkt zugezogen und grabt sich so in den Sand ein. 

Wenn ein Tier nicht mit dem Ventralrande, sondern mit einer Schalen- 
klappe dem Sande aufliegt, so sucht es sich aufzurichten. Dies geschieht 
wiederum mit derselben Bewegung: der Fuss wird vorn aus der Schale aus- 
gestreckt und mit seiner Spitze in den Sand eingebohrt, indem er sich unter 
die aufliegende Schalenklappe biegt. Darauf breiten sich die Sohlenrander 
wieder aus und verankern den Fuss im Sande. Durch die Kontraktion der 
Fussmuskeln richtet sich das Tier auf, sodass es nun auf dem Ventralrande 


steht. Dann beginnt der oben beschriebene Vorgang des Eingrabens. 
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Die springende Bewegung von VYoldia limatula kommt ebenfalls durch 
dieselbe Bewegungsart zu Stande. Nach Drew (1900) geschieht das folgender- 
massen: ein Exemplar von Yoldia wird auf eine Schalenklappe gelegt. Der 
Fuss wird nach vorn ausgestreckt und unter die aufliegende Schalenklappe 
gebogen und auf dem Untergrund mit ausgebreiteter Sohle aufgestutzt. Dann 
wird der Fuss durch einen kraftigen Ruck gestreckt und das Tier wird fort- 
geschleudert. Drew schreibt (p. 261): 

»lhe foot is bent back under the valve on which the specimen is lying, 
the flaps spread, the shell turned nearly on its dorsal border, and the expanded 


disk planted on the bottom f the dish. The posterior foot-muscles then 


‘ontract with a sudden jerk. If the foot remains firm on the disk, this results 
i 


1e shell end for end and frequently throwing it some inches. If 
overbalances the foot, as more frequently happens, the foot shoots 
with the flaps spread, with a speed peculiar to this movement. 
push on the bottom of the dish and followed by that 
such a movement usually results in a very considerable leap, 
thrown posteriorly.“ 


Tier zwischen zwei Sprungen kaum den Boden, so rasch 


folgen dieselben einander. Auf diese Art und Weise kann sich Yoldia fur 

Molluskenverhaltnisse ausserordentlich rase yn Ort wegbewegen. 
Genau dieselbe springende Bewegung konnte ich bei einem sehr lebhaft 
sich bewegenden Eulamellibranchier, Donax vittatus, beobachten. Auch bei 
Fuss vorn aus der Schale aus und wird unter die 
Schalenklappe geschoben und auf den Boden aut- 
wird der Fuss plotzlich gestreckt, so dass das Tier kraftig 

nach ruckwarts geschleudert wird. 

Ein Schwimmen konnte ausser bei Solenomya (DREW 1900) bei keinem 


anaeren | rotol 


branchier beobachtet werden. Bei dieser Form ist die Schwimm- 
bewegung auch nur 1 lich, weil die Mantelrander weitgehend mit einander 
verwachsen sind und die Mant ile dadure er weniger gut ab- 


Weise wird ein Schwimmen durch Rutck- 


Malletia gigantea eignet 
einer makroskopisc 
herauszupraparieren, und auf diese 
> ; sisal 
einzelnen Fussmuskeln 
die Muskelverhaltnisse des 
giganied scnematiscn CGargesteilt. 
Wie bei den tbrigen Muscheln, lassen sich auch bei Malletia gigantea 2 
i 


Arten von Fussmuske rscheiden: erstens die paarigen, grossen Muskeln, 


welche an der Schale ansetzen und deren Fasern sich auf der Fussoberflache 
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Fig. 21 a. 


verteilen ; und zweitens Muskeln, die sich 
in ihrem ganzen Verlauf auf den Fuss 
beschranken. Haas _ hat (1935, p. OOT) 
diese beiden Muskelarten unterscheiden 
und die erste Art als »fortbewegungs 
muskeln*‘, die zweite Art als ,,Gestalt 
veranderungsmuskeln bezeichnet. Die 
sogenannten Fortbewegungsmuskeln un 
terscheiden sich von den Gestaltveran- 


derungsmuskeln durch ihre Lage und 


Gestalt. Sie legen in meist wohlbe 


grenzten Strangen und Bandern ange 

ordnet, mehr an der Fussoberflache, und 

verbinden den Fuss mit der Schale. Die Gestaltveranderungsmuskein sind 
mehr diffus angeordnet, liegen mehr im Inneren des Fusses und ziehen 
zwischen den Bandern der Fortbewegungsmuskeln hindurch. 


h muskulos. Dies 


Der Fuss aller Protobranchier ist ausserordentlic 
sich ganz besonders deutlich erkennen, wenn man den Fuss von Malletia 
gigantea mit dem Fuss eines Eulamellibranchiers, zum Beispiel mit dem von 
Anodonta vergleicht. Bei dieser Form lassen sich die einzelnen Muskelbtndef 
schon ausserlich deutlich erkennen, da sie durch Bindegewebe von einander 
getrennt sind. Die im Fuss sich befindenden Eingeweide, wie Teile des Darmes 
und der Gonade, schimmern durch die dunne Wandung des Fusses hindurch. 
Dies alles trifft fur den Fuss von J/alletia gigantea nicht zu. Hier liegen die 
Muskelbtindel dicht neben- und tbereinander, ohne durch dazwischen gele- 
genes Bindegewebe von einander getrennt zu werden. Es sind auch im Ver- 
haltnis zu Anodonta viel mehr und viel dickere Muskelbtndel vorhanden. 
Auch dies deutet darauf hin, dass der Protobranchierfuss sehr viel leistungs- 


fahiger sein muss als der Anodontenfuss. 
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Auch bei Malletia gigantea sind die fir alle Muscheln charakteristischen 
vier Paar grossen Fortbewegungsmuskeln vorhanden. Dazu kommt aber noch 
ein funftes Paar, das nur bei den Protobranchiern entwickelt ist. Im vorderen 
Korperabschnitt liegen vier Paar von Muskeln und im hinteren nur ein Paar, 
das aber sehr stark ausgebildet ist. Die vorderen Fussmuskeln sind: 1. der 
Musculus protractor pedis anterior (Fig. 20, mppa), 2. der Musculus retractor 
pedis anterior (Fig. 20, mrpa), 3. der Musculus elevator pedis (Fig. 20, mep) 
und endlich 4. der Musculus protractor pedis posterior (Fig. 20, mppp). 
Dicht vor dem hinteren Schliessmuskel liegt 5. der Musculus retractor pedis 
posterior (Fig. 20, mrpp). (Die Bezeichnungen der Fussmuskeln tbernahm 
ich von STEMPELL 1898). Nach der Deutung verschiedener Forscher ent- 
spricht die Gesamtheit dieser Muskelpaare, die von oben betrachtet in 
hufeisenformiger Anordnung gelagert sind, dem Columellarmuskel des Ur- 
mollusken, welcher ebenfalls eine hufeisenartige Gestalt hatte. Bei den 
Muscheln bildet der Musculus retractor pedis posterior die Basis des Hut- 

wahrend die anderen Muskeln dessen Schenkel darstellen. Nun besteht 

den meisten Muscheln eine Liicke in jedem der beiden Schenkel, da 
Eingeweide so weit dorsalwarts reichen, dass sie den Schlossrand 

der Schale berthren. Man darf jedoch annehmen, dass diese Lucke ursprung- 
lich geschlossen war, und erst durch die starke Entwicklung der Eingeweide 
entstanden ist. Es ist nun interessant, dass bei den Protobranchiern diese 
Liicke durch den Musculus protractor pedis posterior teilweise ausgefullt 
wird. Drew hat (1900, p. 262) diesen Muskel bereits erwahnt. Er rechnete 
aber zu der Muskelkapsel, welche die Eingeweide ventral und hinten ab- 
und die an der Schale ansetzt. Bei der Praparation des Fusses von 
Malletia gigantea konnte ich aber feststellen, dass auch dieser Muskel zu der 
Fussmuskulatur gehort. Seine Fasern verteilen sich facherformig nach hinten 
und etwas dorsalwarts (Fig. 21, mppp), in einer dunnen Muskellage, welche 
sich unter den Fasern des Musculus protractor anterior und zwischen ihnen 
rch seine Kontraktion wird der Fuss nach vorn und dorsalwarts 

-h habe daher diesen Muskel als Musculus protractor pedis poste- 

Seine Ansatzstelle an der Schale lhegt dicht vor der Ein- 


g. 2, mppp). Sie passt nicht ganz genau in die Lucke zwischen 


lrei vorderen und dem hinteren Fussmuskel, sondern sie ist etwas ventral- 


irts geruckt, was jedoch nicht ausschliesst, dass auch dieser Muskel ur- 
in der Fortsetzung der drei vorderen Fussmuskeln an der Schale 

hat, und dass er erst durch die starke Ausbildung der Eingeweide 

Stelle ventralwarts ausweichen m Es ist anzunehmen, dass bei 
speziell des Magens, der 

Fussmuskel durch 


mmengepresst hatte. Daher 
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ruckte seine Ansatzstelle immer mehr ventralwarts. Bei Yoldia limatula und 


Portlandia isonota findet sich der hintere Vorstrecker des Fusses an der- 
selben Stelle, wie bei Aalletia gigantea. Allem Anschein nach ist dieser 
Muskel fur die Protobranchier charakteristisch, und wir hatten in ihm 
wiederum ein ursprunglisches Merkmal zu sehen, das bei den hoheren 
Muscheln fehlt. 

Die tibrigen Fussmuskeln sind gleich wie bei den andern Muscheln gestaltet. 
Die drei vorderen Paare sind relativ schmal und dunn, wahrend das hintere 
gross und kraftig entwickelt ist, und seine Ansatz- 


Paar ausserordentlich 12 
flache ca. 4% der ganzen Tierlange einnimmt. Bei Anodonta (vel. 
aber 


Brtck 1914) ist der Musculus retractor pedis posterior sehr lang, 


diinn und offenbar nicht so leistungsfahig wie bei A/alletia (vgl. Fig. 22, mrpp 


mit Fig. 21, mrpp), wo er nicht nur sehr breit ist, sondern auch bis weit in 


die Tiefe reicht. 
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Die Breite der Fussmuskeln betragt bei Malletia gigantea an ihrer Ansatz- 


2. 


4 


4. M. protractor posterior ............. 2,2 


5. M. retractor posterior 8.6 


‘1, der Musculus protractor pedis anterior (Fig. 
20, mppa), setzt hinter dem vorderen Schliessmuskel an der Schale an. Er 
rag nach hinten und verteilt seine Fasern nach hinten und 
warts (Fig. 21 a, mppa). Bei der Kontraktion dieses Muskels muss 
ler Fuss nach vorn bewegt werden. Der Musculus retractor pedis anterior 
b, mrpa) verteilt seine Fasern stark nach ventralwarts und nach 


en. Durch seine Kontraktion wird der Fuss nach vorn und hauptsachlich 


ie Schale zuruckgezogen werden kann. Der 


Musculus elevator pedis (Fig. 21 c, mep) lasst seine Fasern uber die mehr 


entrale Partie der Fussoberflache streichen. Durch die Kontraktion dieses 


Muskels wird der Fuss gehoben. Der Musculus retractor pedis posterior 


*h zieht nach ventralwarts gegen den Sohlenrand. Er ist der einzige diese1 
Fuss ske velcher sowohl an der Oberflache, wie auch in der Tiefe sich 


rstreckt. Durch seine Kontraktion wird der Fuss ebenfalls gehoben und 
hinten gezogen. Die Fasern des Musculus retractor pedis anterior kreu- 
ichen, mehr oder weniger geraden Linie mit denen des 
Musculus retractor pedis posterior. Diese Kreuzungslinie zieht von der Stelle, 
wo der Protractor posterior und der Retractor posterior zusammenkommen, 
bis zu der knieformigen hinteren Vorragung des Fusses 

b). Diese Linie erscheint ausserlich als eine Zickzacklinie, die 


ladurch zu Stande kommt, dass die Fasern des Musculus retractor posterior 


sich gabeln und die Fasern des Musculus retractor anterior zwischen diesen 
Gabeln hindurch ziehen. Einige Fasern des Musculus retractor anterior 


setzen direkt an die Fasern des Musculus retractor posterior an. Von unge- 
fahr der Mitte der Linie an biegen die Fasern des Musculus retractor anterior 


um, bevor sie zwischen den Fasern des hinteren 


was in Fig. 21 b schematisch angedeutet ist. 


Bei Anodonta ist keine solche distinkte Stelle der Durchkreuzung der Fasern 


Fig. 22). Die Verflechtung 


Die Durchkreuzung der Fasern zweier selbstandiger Muskeln, welche, 
‘toren betatigen, doch funktionell verschieden 
sich auswirken, (der eine zieht den Fuss nach vorn, der andere nach hinten), 


auftalligsten Merkmale, welche ich im 


tal] 

stelle an der Schale: 

iufwarts gezogen, sodass er 1) ( i 
19.39 
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Fusse von Malletia gigantea habe finden koénnen. Es muss ihr sicher eine 
besondere Bedeutung zukommen, welche ich darin sehe, dass die Faser- 


durchkreuzungslinie eine Art Gelenk darstellt, um welches, bei der alternieren- 


den Kontraktion der beiden genannten Muskeln, der Fuss sich bewegt. 


Zu den 5 Paar grossen Fussmuskeln kommen als Erganzung noch die 
sogenannten Gestaltveranderungsmuskeln, das heisst die Muskeln, welche nur 
dem Fusse allein angehoren, und nicht mit der Schale in Verbindung stehen. 
Aber auch sie stehen sicherlich weitgehend im Dienste der Fortbewegung, 
da durch ihre Kontraktion der Fuss schmaler oder breiter gemacht werden 
kann, was bei dem Einbohren des Fusses in den Sand von grosster Bedeutung 
ist. Diese Muskeln sind hauptsachlich im ventralen Abschnitt des Fusses aus 
gebildet. Sie verlaufen teils circular um den Fuss herum (Fig. 21 ¢, mt), 
teils quer durch den Fuss hindurch (Fig. 21 c, mpt). Die Rander des Fuss- 
sohle werden ebenfalls von solchen Muskeln dargestellt, die abwechselnd 
parallel, senkrecht und schrag zu der ventralen Kante verlaufen. Es kommen 
im ganzen 6 Muskelschichten an den Sohlenrandern vor. 

Ein Uberblick tber diese so komplizierten Verhaltnisse der Muskulatur 
des Protobranchierfusses vermittelt ein ausserordentlich eindrucksvolles Bild 
der grossen Leistungsfahigkeit dieses Organes, das hier seine ursprungliche 
Funktion noch sehr gut beibehalten hat. Zugleich besitzt der Protobranchier 
fuss eine ganze Reihe urspriinglicher Merkmale in Ausbildung, Anordnung 
und Zahl der Fussmuskeln, welche sicherlich mitverantwortlich sind fur die 


grosse Leistungsfahigkeit desselben. 


RESPIRATIONSSYSTEM. 


Schon seit langer Zeit haben die Kiemen der Protobranchier das Interesse 
der Molluskenforscher wachgerufen, da sie einen urspruinglichen Bau auf 
weisen. Es sind typische Ctenidien, das heisst zweizeilig gefiederte Kamm- 
kiemen, an deren mittelstandiger Axe ein Sinnesorgan sitzt, das Osphradium, 
welches frither als ein Geruchsorgan gedeutet wurde, neuerdings aber als 
Organ eines chemischen Sinnes zur Prufung des umgebenden Atemwassers 
angesehen wird. Diese Ctenidien sind bei den Protobranchiern stets in Zwei- 
zahl vorhanden. Sie bestehen aus einer Langsaxe (Fig. 23, ka), an welcher 
jederseits die Kiemenblattchen (Fig. 23, kbl) federartig ansitzen. Solche 
typischen Ctenidien finden sich auch bei anderen primitiven Mollusken- 
formen, wie Chitonen, einigen prosobranchiaten Schnecken, sowie den Ce- 
phalopoden. Wir dtirfen deshalb annehmen, dass sie den ursprtinglichen 
Typus der Molluskenkieme darstellen, wie dies auch HESCHELER (1900, 
p. 33) fiir die hypothetische Urmolluskenform angibt. 

Dieser primitive Kiemenbau, der allen Vertretern der Protobranchia zu 


kommt, gab der ganzen Ordnung ihren Namen: Urkiemer, wie wuberhaupt 
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die Kiemen als ein systematisch wichtiges Merkmal der Muscheln angesehen 
wurden. PELSENEER baute (1889) sein System der Muscheln hauptsachlich 
auf Grund der Kiemenausbildung auf. Heute ist man dagegen wieder von 
dieser ausschliesslichen Benutzung von Weichteilen fur die systematische 
Einteilung abgekommen, da sie naturgemass nur die heute noch lebenden 
Formen, deren Weichteile bekannt sind, berticksichtigt und die ausgestor- 
benen Muscheln, von denen nur die Schalen erhalten sind, ausschliesst. Die 
neueren Systematiker legen wieder mehr Gewicht auf die Schalenverhaltnisse, 
wobei allerdings der anatomische Bau des Weichkorpers, soweit immer mog- 
lich, mit einbezogen wird (vgl. die Systeme von THIELE 1935 und Haas 
1935). 


PELSENEER sagt (1889, p. 36) aus, dass die Gattung Malletia, gleich wie 


die Gattungen Yoldia und Solenomya, den primitivsten Typus der Muschel- 


kieme zeige. Auf einer héheren Stufe der Entwicklung, bereits am Ubergang 
zu den Filibranchia, stehe die Kieme von Nucula, bei welcher die einzelnen 
Blattchen schmaler und langer werden und sich daher aus Platzmangel nicht 
mehr seitlich ausdehnen konnen, sondern ventralwarts abbiegen, wodurch die 
bekannte Kahntorm der Nucula-kieme zustande kommt. Wenn die Blattchen 
noch weiter in die Lange wachsen, und dann dorsalwarts umbiegen, kommt 
nach PELSENEER der Typus der Filibranchier zur Ausbildung, welcher seiner- 
seits einer Muschelordnung den Namen gegeben hat. 

Die Kiemen von Malletia gigantea erstrecken sich von der hinteren, ven- 
tralen Abgrenzungshulle der Eingeweidemasse bis zu den Siphonen. Sie be- 
sitzen auf jeder Seite der Kiemenlangsaxe ca. 100 Blattchen. Die hinteren 
Kiemenblattchen verschmelzen miteinander und verwachsen mit dem Inter- 
siphonalseptum. Im Einzelnen stellt sich uns der Kiemenbau bei J/alletia 
gigantea folgendermassen dar: die Kiemenaxe steht durch ein dorsales musku- 
loses Aufhangeband mit dem Korper in Verbindung, zwischen dem Fuss und 

Mantel (Fig. 23, ab). In der Kiemenaxe selber verlaufen, wie bei den 
leren Protobranchiern, zwei Blutlakunen, eine obere Lacuna afferens (Fig. 
23, Ja) welche einen Querschnitt in Form eines spitzwinkligen Dreiecks hat, 
dessen Spitze bis in das Aufhangeband hinein reicht, und eine untere Lacuna 
efferens (Fig. 23, Je), deren Querschnitt mehr rundlich ist. (Die Bezeich- 
nungen der beiden Lakunen wurden dem Werke von STEMPELL (1898, p. 395) 
entnommen). Nach STEMPELL gelangt das Blut aus den mit ihr kommuni- 
zierenden Korperlakunen in die Lacuna afferens und von dieser in den 
Liemenblattchen, wo der Gasaustausch zwischen 

Atemwasser 

das oxydierte Blut in der Lacuna efferens und 


Herzens. 


1.020 

les nter jeder dieser Blutlakunen verlauft ein kraftige Langs- 

sel-eletrar 1; n7ze anoe der Kiet aT are s1clkel 
muskeistrang durch die ganze Lange der Wwiemenaxe. Der obe re Muskelstrang 
| mi) zeigt einen fast kre srunden Querschnitt. Der untere Langs- 
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muskel ist im Querschnitt halbmond- 
formig gestaltet (Fig. 23, ulm), in seiner 
Konkavitat liegt die Lacuna efferens. 
Von der Ventralseite der Kiemen- 
blattchen ziehen die sogenannten ,,Chi- 


tinstabchen“ (Fig. 23, cst) zuerst seit- 


warts und nachher dorsal. Sie liegen 


unter dem Epithel der Kiemenblatichen 
und zeigen eine faserige Struktur, 
welche schon Mitsukurt (1881) bei 
Yoldia limatula hatte feststellen k6n- 
nen. Mitsuxuri deutete diese Faser- 
struktur in der Weise, dass die Stabchen 
aus zusammengekitteten Bindegewebsfasern gebildet wurden, eine Ansicht, die 
spater von STEMPELL auf Grund seiner Untersuchungen an Leda sulculata 
und Mailletia chilensis bestatigt wurde. Nach RipEwoop (1903) ist die Ge- 
rustmasse der Kiemenblattchen dem Konchin ahnlich. Die Chitinstabchen 
sind auch bei Malletia gigantea so gestaltet, dass das Stabchen des einen 
Kiemenblattchens in der Mitte der Kiemenaxe umbiegt und in das nachst- 
folgende Kiemenblattchen zieht, wobei es sich an der Umbiegungsstelle etwas 
verdickt. Dieses sogenannte Chitingertst, das offenbar den Kiemen aller 
Protobranchier eigen ist, hat nach STEMPELL (1898, p. 398) die Funktion, 
die Kiemenblattchen ausgespannt zu halten. Zugleich dient es Muskelfasern, 
welche von dem Aufhangeband der Kiemen herkommen und sich facherartig 
in dem Kiemenblattchen verteilen, als Ansatzstelle (Fig. 23, mm). Demnach 
enthalten die Kiemen der Protobranchier eine wohl ausgebildete Muskulatur. 
Insbesondere sind die beiden Langsmuskelstrange in der Kiemenaxe sehr 
kraftig entwickelt. Dazu kommen die eben erwahnten, radiar sich aus- 
breitenden Muskelfasern aus dem Aufhangeband, die an dem Chitingertst 
ansetzen. Diese starke Muskulatur macht es wahrscheinlich, dass eine Be- 
wegung der Kiemen vorhanden ist. Tatsachlich konnte Drew (1899) eine 
solche Kiemenbewegung bei jungen, noch durchsichtigen Exemplaren von 


Yoldia limatula direkt beobachten. Er schreibt dartber (p. 14): 


,In young specimens the movements of the brown gills are visible through 
the shell. They are gradually pressed ventrally, probably by the blood forced 
into them, possibly aided by the cilia, which, as Kellogg has pointed out, are 
so powerfull in their action as frequently to cause excised gills to move 


about in the water. As the gills descend, the water passes between the plates. 
After reaching their greatest ventral depression the gills may remain quiet 
for a longer or shorter time. The period of rest is followed by energetic 
contractions of the suspensory membranes, resulting in a vigorous’ discharge 
of water through the exhalent siphon, as the chamber dorsal to the gills 
diminishes, and a corresponding influx of water through the inhalent siphon, 
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chamber ventral to the gills enlarges. During this exchange, the siphons 
are made quite rigid probably by having blood forced into them. The move- 
ments of the siphons accompanying the movements of the gills are very 
conspicuous and have been mentioned by Brooks. 

‘he movements of the gills are more or less rhythmic, the time varying 
with the needs of the animal. Thus the rhythm is much faster after disturb- 
ance that has caused all movements to be suspended for some time, than 
vhen no such disturbance has occurred.“ 


Betrachtung der Muskulaturverhaltnisse in der Pro- 
Frage, ob nicht eventuell die rhythmische 

welche Drew an Yoldia limatula beobachten konnte, 
angegebenen Funktion der Regulierung des Wasser 
itere haben kOnnte; namlich ob sie nicht im Dienste der 
‘u dieser Annahme fuhrt die offensichtliche Differen 
iemenmuskulatur in zwei, wohl teilweise antagonistisch wir 
kraftigen Langsmuskelstrange und 2. die 

1d her 1 ie _Kiemenblattchen ziehenden Muskeln, die 

sogenannten Chitingertist ansetzen. Nach den anatomischen Verhalt 
zu schliessen, wurde sic lie Bewegung der Kiemen folgender 
Kontraktion der Langsmuskelstrange werden 

und das Blut wird aus den langsverlaufenden 

1usgepresst, wobei das Blut aus der lacuna afferens in die 
iemenblattchen hineingepresst wird, dasjenige a +r lacuna efferens in 
ich dann die Muskeln des Aufhangebandes, und damit 

Blattchenmuskeln, zusammenziehen, wird nicht nur die 

lorsalwarts gehoben, sondern zugleich verschmalern sich die Kiemen- 
welches sich in dem Hohlraum eines jeden Kiemenblatt- 

chens befunden hatte, und dort arteriell geworden war, stromt aus den 
Kiemenblattchen heraus in die Lacuna efferens, welche nach STEMPELL mit 
imen kommuniziert. Durch die Fullung dieser Lakune wird 

vach Erschlaffung der Kiemenmuskeln, die Kieme wieder ventralwarts 
ert. DREW begann bei seiner Beschreibung der Kiemen- 


bewegung Idia mit diesem Vorgang, als er aussagte, dass die Kieme 


g, 
gepresst werde durch das in sie eindringende Blut. In 


ie sich die Kiemen ausdehnen, wird Blut aus den 
afferens gesaugt. Dann folgt nach Drew eine meht 
Ruhepause, worauf sich der Vorgang wiederholt. 


1 


Bewegungen der Kiemen rhythmisch auf einander 

Art und Weise eine Pulsation zustande, welche eine 

Blutstromung in den Kiemen vermittelt. Durch 

lie Herzpulsationen allein, kame wohl kaum eine so intensive Blutstromung 


in den Kiemen zustande ie fur die Atmung notwendig ist, da das Herz, 
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z. B. von Malletia gigantea, eine im Verhaltnis zu der Grosse des Tieres nur 
schwache Ausbildung hat. 

Wenn sich diese, nur durch Uberlegung auf Grund der anatomischen Ver- 
haltnisse der Kiemen entstandene Hypothese bewahrheiten sollte, hatten wir 
hier eine primitive Art von Kiemenherzen vor uns, wobei die ganze Kieme 
pulsiert, und nicht nur eine bestimmte, lokalisierte Stelle der Kiemenaxe, wie 
ber den Cephalopoden. Es ware interessant, diese Verhaltnisse einmal an 
lebenden Tieren nachzupriifen. 

Die Kiemenblattchen selbst haben eine ungefahr dreieckige Gestalt. 
langste, etwas gebogene Seite des Dreieckes ist nach aussen gerichtet, mit 
einer Kante sitzen die Blattchen an der Kiemenaxe an, wahrend die dritte 
Kante medial schaut. Die freie Spitze des Dreieckes zeigt dorsalwarts. Die 
Kiemenblattchen werden von zwei einschichtigen Epithelien begrenzt, 
schen welchen auch bei Malletia gigantea ein Hohlraum vorhanden ist, 
nur von wenigen, dtnnen bindegewebigen Fasern durchzogen wird. | 
EK pithelien sind fein gefaltelt, sodass schmale, niedrige, dicht neben einander 
liegende Leisten entstehen (Fig. 23, /), die eine starke VergrOsserung der 
respiratorischen Oberflache bewirken und dadurch den Gasaustausch er 
leichtern. 

\n den Epithelien der Kiemen konnten keine Wimpern festgestellt werden, 
was aber moglicherweise der Fixierung zugeschrieben werden muss, da gerade 
die Stellen, die bei den andern Protobranchiern die wimpertragenden Zellen 
enthalten, ventral und etwas seitlich an den Kiemenblattchen, ungeschutzt 


sind. Wahrscheinlich kommen auch bei Malletia gigantea, wie bei ihren Ver 
wandten, die wimpertragenden Epithelzellen in der typischen Anordnung 
die STEMPELL (1898, p. 396) bei Protobranchiern und POSNER (1877 
anderen Muscheln feststellen konnten. 

In dem Hohlraum der Kiemenblattchen, sowie in deren Epithel und sogar 


zwischen den Kiemenblattchen konnten zahlreiche Amobocyten beobacl 


werden. Welche Funktion sie dort austiben, ob sie der Nahrungsaufnahme 
dienen, indem sie die schon aufgeschlossenen Nahrungsteilchen, die mit dem 


Nahrungsstrom aufgenommen wurden, in den Korper transportieren (vgl. 


YONGE 1926 b, p. 303), oder ob sie im Gegenteil die Abfallstoffe aus dem 


Korper nach aussen befordern (vgl. STROHL I914, p. 595), konnte an dem 
fixierten Material nicht festgestellt werden. Wir konnen lediglich ihr haufiges 


\uftreten in den Kiemen konstatieren. 
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Fig. 
VERDAUUNGSSYSTEM. 


A. Der Darmkanai als Ganzes. 


Darmtraktus von Malletia gigantea als Ganzes betrachtet, wie ihn 
darstellt, lasst auf den ersten Blick die typische Protobranchieraus- 

bildung erkennen, d. h. den relativ kurzen Verlauf und die geringe Zahl der 
Windungen. Von der Mundoffnung (Fig. 24, md), die zwischen dem vorderen 
Schliessmuskel und dem Vorderrand des Fusses gelegen ist, steigt der Oso- 
phagus (Fig. 24, oes) zunachst dorsalwarts und bildet eine kleine Erweite- 
rung. Darauf biegt er, dem Hinterrande des vorderen Adduktors folgend, 
nach vorn um und verlauft dann in grossem Bogen wiederum dorsalwarts 
und nach hinten bis zum Magen, in welchen er an dessen vorderen, dorsalen 
Flache einmundet, (vgl. Fig. 24 und 25, oes). Der ausserordentlich grosse 
wie bei allen Protobranchiern, senkrecht zur Korperaxe und 

in den Fuss hinunter. Er gliedert sich in zwei Partien, die 

eine Ringfurche (Fig. 25, rf) von einander getrennt sind. Die dorsale 
Partie (Fig. 25, dmg) ist mit Blindsacken und Buckeln ausgestattet. In sie 
miinden die beiden Lappen der Mitteldarmdruse (Fig. 24 und 25, mm) und 
die spater eingehend zu besprechende Verdauungsdruse (Fig. 24 und 25 a, 


vdrm). Die ventrale Magenpartie (Fig. 25, wmg) ist glatt und von regel- 
dS Q Q > 


massiger, kegelformiger Gestalt. Sie geht auf der Ventralseite ohne scharfe 


Grenze in den Darm wber, der zuerst noch etwas in den Fuss herabsteigt, 
dann aber in einem scharfen Winkel umbiegt und der hinteren Kante des 
Fusses entlang dorsalwarts verlauft. Auf der Hohe der dorsalen Magen- 
partie nahert sich der Darm dem Magen wieder, um an dessen Dorsalseite 


eine enge Schlinge zu bilden und auf der rechten Magenseite ventralwarts 
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Fig. 25 a. Fig. 2 


und nach vorn zu ziehen bis in die Gegend der Mundoffnung. Darauf biegt 
er dorsalwarts um, zieht im Bogen nach oben und hinten tber den Magen 
hinweg, der Medianlinie des Tieres folgend, durchbohrt das Herz (Fig. 24, /) 
und verlauft dicht unter der dorsalen Kante des Tieres zum hinteren Schliess- 
muskel, wendet sich hinter diesem ventralwarts, um mit der nicht ganz 
terminal stehenden Afteroffnung in die Mantelhohle zu miinden (Fig. 24, a). 

Vergleichen wir den Darmverlauf von Malletia gigantea mit dem der 
anderen Protobranchierformen, so fallt die weitgehende Ahnlichkeit mit den 
Verhaltnissen der Familie der Ledidae auf (vgl. zum Beispiel STEMPELL 


1898, Fig. 24, Leda sulculata, und Drew PI. 1, Fig. 4, Yoldia limatula). Bis 
auf einige geringfugige Abweichungen, wie die Lage der Mundoffnung, die 
bei Leda sulculata weiter hinten gelegen ist, stimmen die drei Formen im 
Verlaufe des Darmtraktus tiberein. Im Gegensatz zu Nucula, die einen viel- 
fach gewundenen, verhaltnismassig langen Darm besitzt, (vgl. PELSENEER, 
Pl. 8, Fig. A), ist er bei Leda, Malletia, Yoldia und Portlandia kurz und be- 


schreibt nur eine bis zwei Windungen (Fig. 24 und 28). 
5 


Beschreibung der Einzelnen Abschnitte des Darmes. 


a) Der Osophagus. 


Auf einem Querschnitt durch den Anfangsteil des Osophagus zeigt das 


I:pithel massig hohe, spitze Leisten. An der Ventralflache dagegen findet 
sich ein machtiges Epithelpolster, das aus sehr hohen, ausserordentlich schmalen 
Zellen mit langen, schmalen, dunkel gefarbten Kernen besteht. An der Basis 
des Polsters treten grosse Drtisen zwischen den Epithelzellen auf. Sie er- 


scheinen als Hohlraume, gefiillt mit einer nur ganz schwach rotlich gefarbten, 
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kornigen Masse. Die Ausfuhrgange 
dieser Drusen lassen sich gelegent- 
lich bis zu dem Osophaguslumen 
beobachten. Wie im ganzen Darm- 
traktus sind auch im Osophagus die 
Kpithelzellen bewimpert. Gegen den 
Magen zu werden die Leisten und 
das Epithelpolster auf der ventralen 
Flache immer grosser und hoher. 
Im Endabschnitt des Osophagus 
auf der Dorsalseite eine Ein- 
a faltung des Epithels auf, die ich nur 
bet Valletia gigantea beobachten 


-s). Das Epithel ist hier nicht sehr hoch und seine Zellen sind 


undeutlich wahrzunehmen, da die Zellgrenzen verwischt sind und die 


» die basal gelegen sind, sich nur schwach farben lassen (vel. Fig. 26). An 

‘n Stellen sieht man hier Zellen, die aus dem Epithelverband auszutreten 

26, awz). Sie stehen zum Teil noch mit einem dtinnen Stiel 

in Verbindung. in diesen Zellen kann noch ein Kern wahr- 

wahrend er in den vollstandig losgelosten Zellen ver 

Die Falte des Osophagus ist erfiillt von lockerem Gewebe mit 

umlichen, runden oder polygonalen Waben ohne Kerne, die mdglicher- 
Abkommlinge der 


Indegewebe, da yhagus umeibt, 


Mu ht, an allen Stelle “pithel d einige auch im Lumen des 


1 
Osophagus. 


fia giganiea zeigt eine kompliziertere Gestalt, als der 

STEMPELL 1696, F1g. 24 | dia limatula (nach 
Protobranchier 


] 
| 


fat 


n Osophagusmindung, etwas li davon, verlauft 
inten, wo er ba ‘rstreicht (Fig. 25, coec,). Rechts 

Blindsack, der eine auffallige, konzentrische Strei- 
f der Innenseite des Magens in das Lumen vorsprin- 


den Magen zu wird dieser 
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Der Magen von J/allel 
on Leda sulculata (nach 
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istisch ist, senkrecht im Muschelkorper und reicht von dem dorsalen Ende 
es Tieres, wo er nur von dem Mantelepithel und der Schale bedeckt wird, 
ys tief in den Fuss hinunter (vgl. Fig. 24). Wie schon erwahnt, wird e1 
qurecen eine tiet¢ AIngTurcne n uber einandt stenenade aiften getell 
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42 


MALLETIA GIGANTEA (SMITH) 


Blindsack durch eine deutliche Furche ab- 

gegrenzt. Ventral davon ragt hinten, auf 

der rechten Seite, der ventrale Abschnitt 

der dorsalen Magenpartie sackartig nach 

unten (Fig. 25 b, coec,). Auch dieser Blind- 

sack zeigt eine regelmassige Streifung. Auf 

der Vorderseite des Magens, unter der 

Osophagusmiindung, beginnt ein auffallig 

grosser Blindsack, der nach links unten 

zieht und an seinem ventralen, an der linken 

Magenseite gelegenen Ende spiralig 

wunden ist (Fig. 25 a, coecs). 

zwei deutliche Langsfurchen, die ihm in 

seiner ganzen Lange folgen und auch 

die Spiralwindung mitmachen. Jede der 

Furchen ist zu beiden Seiten von einem hellen Felde begrenzt. Am 
Ursprung der vorderen Furche, direkt unter der Osophagusmiindung, liegt 
die Eintrittstelle des rechten Lappens der Mitteldarmdriise (Fig. 25 a und 
27, mm,). Am Anfang der zweiten Furche, links vom Osophagus, liegt die 
Miindungsstelle der Verdauungsdrtse, eines gesonderten, beerenformigen 
Organes, das uns noch sehr eingehend beschaftigen wird (Fig. 25 und 
27, vdrm). Am ventralen Teil dieser zweiten Furche, unmittelbar vor der 
Spiralwindung, befindet sich die Mundung des linken Lappens der Mittel- 


darmdruse (Fig. 25 a und 27, mm,). 


Der ventrale Abschnitt des Magens (Fig. 25, vmg) hat bei Malletia gigantea 
lt 


eine fast regelmassig kegelfOrmige Gest: nur auf seiner Vorderseite zieht 
ein helles Band, gefolgt von einem schmaleren dunklen, von der Ringfurche 
an ventralwarts, wo es sich am Darm noch ein Stuck weit verfolgen iasst. 
Vergleichen wir die Magenform von verschiedenen Protobranchiertypen 
mit einander (Fig. 24 und 28 zeigen die Verhaltnisse von Vertretern der 
Gattungen: Malletia, Leda, Nucula, Portlandia und Yoldia), so springt sofort 
die grosse Ubereinstimmung in die Augen. Bei allen Formen steht der Magen 
senkrecht zur Korperlangsaxe; bei allen ist er in zwei ubereinander liegende 
Abschnitte gegliedert ; und bei allen ist der dorsale Abschnitt mit Blindsacken 
ausgestattet, wahrend der ventrale Abschnitt glatt ist. Wir durfen demnach 
wohl annehmen, dass dieses Verhalten fiir die Protobranchier charakteristisch 
ist. Eine Zweiteilung des Magens in einen dorsalen und einen ventralen Teil 
findet sich auch bei anderen Muscheln (vgl. zum Beispiel MATTHIAS, 1914, 
Fig. 1, Arca und Escuricu 1931, Fig 14, Cultellus und andere mehr). 
Dagegen scheinen die héchststehenden Muscheln, die Eulamellibranchier, eher 
eine einfache Magenform zu besitzen (vgl. HAAs, 1935, Fig. 357, Donax, wo 


der Magen, abgesehen von dem gesonderten Blindsack fur den Kristallstiel, 
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als eine einfache Erweiterung des Darm- 

rohres auftritt). Bet Embryonen von Nu- 

cula und Yoldia konnte Drew den Magen 

ebenfalls nur als eine Erweiterung des 

Darmes feststellen, die ihre Langsaxe paral- 

lel zur Korperlangsaxe zeigt (vgl. Drew, 

1901, Fig. 26). Erst spater in der Ent- 

wicklung richtet sich der Magen auf und 
bildet seine komplizierte Gestalt aus. 

Der spiralig gerollte Blindsack von J/al- 

letia ist auch bei Leda, 

Portlandia und Yoldia an- 

zutreffen, wenn auch nicht 

in so hoher Ausbildung 

(vel. Fig. 28 b, d, 

coecy), bei Nucula dagegen 

fehlt er vollstandig, und 

die Mitteldarmdruse mun- 

det hier direkt in den 

Magen (Fig. 28 a, mm). 

Nucula nucleus hat aber 

einen dorsalen, ebenfalls 

etwas spiralig aufgerollten 

Blindsack (Fig. 28 a, 

coec,), der auf den ersten 

Blick mit dem Spiral- 

coecum yon JA/alletia gi- 

gantea verwechselt wer- 

den konnte. Doch bei 

naherem Zusehen erweist 

sich dieser Blindsack von 

Nucula als dem dorsalen 

Buckel (Fig. 25, coec,) 

von Aalletia gigantea 


gleichwertig, was bei der 
~ 


Besprechung der Kristall- 


stielverhaltnisse be- 
weisen sein wird. 

Der dorsale und der 
ventrale Abschnitt des 
Magens von A/alletia gi- 


gavtea unterscheiden sich 
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nicht nur ausserlich durch das Vorhanden- 
sein, beziehungsweise Fehlen yon Blind- 
sacken von einander, sondern auch auf der 
Innenseite zeigen sich grosse Unterschiede 
durch verschiedenartige Epithelien. Fig. 29 
zeigt einen dorso-ventral gefthrten Langs- 


schnitt durch den Magen, ungefahr in der 


durch den Pfeil A—B der Fig. 24 angege- —+4--coec4 


benen Richtung. Es wurde die Eintritt- 
stelle des Gsophagus (oes), die Miindung 
der Verdaungsdriise (vdrm) und die linke pes 
Mitteldarmdriisenmundung (mm.,) getrof- 
fen. Das Epithel der dorsalen Magenpartie 
besteht vorwiegend aus hohen, schmalen 
Cylinderzellen, deren Kerne sich mit 
Haematoxylin nur sehr schwach farben 
lassen. Das Epithel bildet hier stellenweise 


nach dem Lumen zu vorspringende Leisten, 
die, quergetroffen, mehrere Gipfel auf- Fig. 20. 

weisen (Fig. 29), und die die ausserlich sichtbare Streifung der Magenwand 
hervorrufen durften. Es ist nicht ausgeschlossen, dass diese Leisten eine be- 
stimmte Fiuhrung des vorbeifliessenden Nahrungsbreies ermoglichen. 

Der Spiralblindsack (Fig. 29, coec,) zeigt an seiner Aussenwand ein gleich- 
massig hohes Epithel. Die Kerne liegen in der Mitte der Zellhohe, sind aber 
nur undeutlich zu erkennen, da sie sich nur schwach farbten. Von Zeit zu 
Zeit wird das Epithel unterbrochen von Stellen, wo die Zellen ausserordentlich 
niedrig werden. Offenbar sind dies die Stellen, wo die ausserlich sichtbaren 
Furchen quer geschnitten werden. An der Ventralseite des Blindsackes bildet 
das Epithel wiederum mehrgipflige Leisten, an deren Grunde sich basale 
Driisen mit kornigem Inhalt befinden, ahnlich den Driisen im Osophagus. 
An der Innenwand des Blindsackes liegen die Kerne mehr oder weniger 
basal in den gleichmassig hohen Zellen. Die Zellgrenzen sind eigentumlich 
gewellt und das Gewebe zeigt einen vakuolisierten Aufbau. 

Der dorsale Magenbuckel (Fig. 25, coec,) weist ein 
sehr auffalliges Epithel auf (Fig. 30). Es besteht aus 
massig hohen, schmalen Zellen, von denen immer zwei 
oder drei zusammen eine kraftige, sich mit Haematoxylin 
stark farbende Borste tragen (Fig. 30, b). Diese Borsten 
werden offenbar durch Verkleben von einzelnen Geisseln 
gebildet, denn gelegentlich sieht man sie am distalen Ende 
gespalten. Zwischen diesen borstentragenden Zellen legen 


dunkler gefarbte, vorn abgerundete Zellen, in der Weise, 
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dass meist eine solche Zelle mit einer Borste ab- 
wechselt. Wahrscheinlich sind diese dunkleren Zel- 
len als Drusenzellen anzusprechen, da am distalen 
Ende, gegen den Magen zu haufig Sekrettropfen 
auftreten. Wir werden auf dieses Epithei und seine 
eventuelle Bedeutung spater, bei Besprechung des 
Kristallstieles zuruckkommen. 

Die hintere Flache des dorsalen Magenabschnittes 
al wird durch den Gastralschild bedeckt, dessen 
ventrale Partie sich auf der Trennungsleiste zwischen dorsalem und ventralem 
Magenteil nach vorn fortsetzt. Dorsal, hinter und etwas unter der Oso- 

1agusmtndung bildet der Schild zwei grosse, im fixierten Zustand sehr 

‘tte Zahne, deren Spitze von der Osophagusmiindung weggerichtet ist 
(vgl. Fig. 31). Auf der dem Magenlumen zugewendeten Flache sind die 
Zahnbildungen mit Rinnen versehen, die offenbar durch den aus dem 
Osophagus kommenden, dariiber hinstreichenden Nahrungsstrom verursacht 
werden. Die Zahne sitzen einer sehr hohen, aus ausserordentlich schmalen 
Zellen gebildeten Epithelleiste auf, von der aus sie gebildet werden. Diese 
Zahne haben vielleicht das Magenepithel vor Verletzungen durch den noch 
unverarbeiteten Nahrungsstrom zu schiitzen und vielleicht auch diesem eine 
bestimmte Direktion zu geben. 

Die Bildung des Gastralschildes geschieht offenbar dadurch, dass die unter 
dem Schild liegenden, langen, schmalen Zellen Sekrettropfen produzieren, die 
zu einer einheitlichen Masse verschmelzen. Nach GUTHEIL (I9I2, p. 462) 
sind die Zellen unter dem Sekretbelag die einzigen dauernd nicht flimmernden 
Zellen des ganzen Darmkanales. Bei Malletia gigantea jedoch konnte ich auch 
an diesen Zellen Cilien feststellen, nur werden sie bei der Fixierung, wenn 
der Gastralschild sich vom Epithel loslost, mitgerissen, da sie innig mit der 
Sekretmasse verbunden sind. YONGE (1926 b, p. 308) schreibt, dass er niemals 
eine Sekretion der Zellen unter dem Gastralschild habe feststellen konnen. 
Jedoch sei der Gastralschild durch feine Faden mit den darunter liegenden 
Zellen verbunden. Diese Faden zeigen ganz den Charakter von Cilien, so 
dass YONGE geneigt ist, den Gastralschild als eine Verklebung von Cilien 
anzusehen. Wodurch die Cilien aber verklebt werden, sagt er nicht. Bei Malle- 
tia gigantea konnte ich die Sekretkugeln, die von dem Epithel ausgeschieden 
werden, deutlich sehen (Fig. 30, str). An anderen Stellen liegt aber der 
Schild den darunterliegenden Zellen so dicht an, dass seine Bildungsweise 
hier nicht zu erkennen ist. Doch sind eben an solchen Stellen die Cilien be- 


u der Uberzeugung gelangt, dass bei 


sonders deutlich zu sehen. So bin ich z 
| 


1 
der Bildung des Gastralschildes von dem Epithel eine Sekretmasse ausge- 


schieden wird, die die Cilien des Epithels miteinander verklebt, es waren 
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demnach beide Ansichten, die von 
GUTHEIL und die von YONGE zusam- 
men verwirklicht. 

Die Funktion des Gastralschildes 
mag in dem Schutz des Magenepithels, 
das durch den eintretenden und noch 
unverarbeiteten Nahrungsstrom an 
dieser Stelle besonders stark bean- 
sprucht wird, liegen. Anderseits wer- 
den vielleicht doch auch Fermente und 
Schleim ausgeschieden, die sich mit 
der Nahrung vermischen. Dies ist umso eher moglich, als allem Anschein nach 
ein eigentlicher Kristallstiel bei den Protobranchiern zu fehlen scheint. 

Die Ringfurche, die den dorsalen yom ventralen Magenabschnitt trennt 
(Fig. 25, rf), tragt auf der Innenseite des Magens eine hohe Epithelleiste, 
die aus sehr schmalen Zellen gebildet wird (Fig. 29, rf). Die langlichen Kerne 
dieser Zellen liegen in der distalen Halfte der Zellhohe. An der Basis dieser 
Zellen trifft man auf eine grosse Anzahl von quergeschnittenen Muskelfasern, 
die offenbar einen kraftigen Ringmuskel bilden, der bei der Kontraktion die 
beiden Magenabschnitte von einander trennt. Die Epithelleiste wird mit Aus- 
nahme eines kurzen Sttickes an der Vorderseite des Magens von dem Gastral- 
schild bedeckt (Fig. 29, gs). 

Der ventrale Magenabschnitt wird von gleichmassig hohen, mit starken 


Cilien besetzten Epithelzellen ausgekleidet. Die Kerne dieser Zellen farben 


sich mit Hamatoxylin bedeutend starker als die Kerne des Epithels im dor- 


salen Abschnitt. Ventralwarts treten an diesem, zuerst von gleich hohen 
Zellen gebildeten Epithel erst kleine, dann grossere Erhebungen auf, die dem 
Epithel ein geflammtes Aussehen verleihen (Fig. 29 und Fig. 30). An den 
Stellen dieser Epithelerhebungen sind die Zellen schmaler als die wbrigen 
Epithelzellen, und sie farben sich bedeutend starker mit Eosin als diese. Die 
Kerne dieser Zellen sind schmaler und dunkler als die Kerne der ‘gewohn- 
lichen Epithelzellen (vgl. Fig. 33). Sie sehen den Muskelkernen, wie sie z. B. 
in der Fussmuskulatur und in den Schliessmuskeln auf- 
treten, sehr ahnlich, so dass ich die Vermutung hege, es 
handle sich hier um Muskelelemente, die durch ihre Kon- 
traktionen die Cilienbewegung unterstiitzen. Die Cilien sind 
an dieser Stelle sehr kraftig ausgebildet und neigen dazu, 


sich mit einander zu Borstenbtindeln zu verkleben. 


Deer K.ristatistrel. 
In der neueren Literatur findet sich die Ansicht vertreten, dass bei den 


Protobranchiern der Kristallstiel im ventralen Abschnitt des Magens oder 
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im Dunndarm liege, oder, wenn er, was einige Forscher annehmen, riick- 
gebildet ist, wenigstens ursprunglich dort gelegen habe. Meines Wissens gehen 
alle diesbezuglichen Angaben auf die Arbeit von Martrutas (1914) zurtck, 
der seinerseits (p. 410) das von STEMPELL im ventralen Magenabschnitt von 
Leda suiculata gefundene Borstenepithel als Bildungsstatte des Kristallstieles 
deutet. STEMPELL selber fand bei den von ihm untersuchten Protobranchiern 


keinen Kristallstiel. Er schreibt (1898, p. 387) tber Leda sulculata: 


Aus dem Gesagten geht auch hervor, dass ein eigentlicher Krystallstiel 
nirgends vorhanden ist. Das Epithel der ganzen ventralen Magengegend be- 
steht aus ziemlich gleich hohen, cylindrischen Zellen, welche mit  starren, 
ausserordentlich dicken und mittels Haematoxylin stark farbbaren Borsten 
besetzt sind... dem ventralen Borstenepithel endlich kann man nur die Auf- 
gabe zusprechen, durch die Starrheit seiner Borsten die Magenwand, auf 
der ja gerade hier der allergrosste Druck lastet, vor mechanischen Verletzungen 
zu bewahren.* 


Diese Funktion des Borstenepithels wird von Matrutas auf das Ent- 


schiedenste abgelehnt. Er schreibt (p. 410): ~ ie 


,,[st das typische Borstenepithel vorhanden, so muss auch ein Kristallstiel 
da sein oder da gewesen sein. Denn nun und nimmer kann ich glauben, dass 

wie STEMPELL will (vgl. STEMPELL 1808, p. 387) — man dem ventralen 
Borstenepithel (bei Leda sulculata) nur die Aufgabe zusprechen konne, ,durch 
die Starrheit seiner Borsten die Magenwand vor mechanischen Verletzungen 
zu bewahren‘, weil gerade dort der grosste Druck laste.“ Und (p. 411): 
Nein, meine Ansicht geht ganz entschieden dahin, dass die Nuculiden ent- 
weder zu den Lamellibranchiern gehoren, die einen Kristallstiel in einer 
Darmrinne ausbilden, oder sie haben diese Fahigkeit durch Ruckbildung ver- 
loren, und dann ware das Borstenepithel als ein rudimentares Gebilde auf- 
zufassen; denn Borstenepithel an dieser Stelle kann nur den Zweck gehabt 
haben, einen Kristallstiel gewissermassen in den Magen hinein zu bursten.“ 


Von diesen Erwagungen von MarTrHtias aus ging dann die Ansicht, dass 


ler Kristallstiel bei den Protobranchiern im ventralen Magenabschnitt liege, 


in die Literatur tuber. So schreibt zum Beispiel NELSON (1918, p. 65): 


,The style occurs in its simplest form in the more primitive groups, the 
Protobranchs and Filibranchs. In Nucula, as an example, the style lies in 
the intenstine itself, the alimentary canal showing no indication of a separa- 
tion into two tubes.“ 


Diese Angabe von scheint auf MatTuias zuruckzugehen, da 


Netson Nucula nicht selber untersuchte, und er die Arbeit von MATTHIAS 


in diesem Zusammenhang mehrfach zitiert. Auch RoBson (1922, p. 41) geht 


auf MATTHIAS zurtick, wenn er schreibt: 


The relation between style sac and intestine in the Lamellibranchia has 
been very fully discussed by Matrutas, who distinguishes three groups within 
that class. In these we find a progressive separation of the pyloric and coecal 
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(style sac) elements of the stomach. In forms like Leda and Yoldia, Arca, 
Ostrea and the Septibranchia the pylorus and style sac are in wide and open 
communication with each other.‘’ Und weiter (p. 44): ,,Thus Yoldia, Arca 
and Mytilus on the one hand, and Fissurella and Cyclostoma on the other, 
represent the stage when the style is either free in the pylorus or a specialized 
part of the latter is still in wide communication with the intestinal part.“ 


Auf diese Art und Weise kam aus der Beobachtung von STEMPELL von 
dem Vorhandensein von Borstenepithel im ventralen Magenabschnitt von 
Leda sulculata, die Vermutung auf, dass bei Nucula (NELson), Leda und 
Yoldia (Rogson) und tiberhaupt bei den Nuculiden (Martrutas) der Kristall- 
stiel im Dtnndarm gebildet werde Dabei hat, soviel ich weiss, niemand 
einen Kristallstiel bei den erwahnten Formen mit Bestimmtheit nachweisen 
konnen. Ganz in Vergessenheit geriet eine fruhere Beobachtung von PELSE- 


NEER bei Nucula nucleus. PELSENEER schreibt namlich (1891, p. 160): 


iin arri¢re, assez dorsalement et du cote gauche, l’estomac présente un 
petit coecum court, contenant un petit stylet cristallin, continu avec le revéte- 
ment cuticulaire de l’estomac. 

Diese Angabe von PELSENEER fand eine schone Bestatigung durch die 
embryologischen Untersuchungen von Drew (1go1), der bet Embryonen von 
Nucula delphinodonta einen Kristallstiel ausgebildet fand. Er schreibt 
352): 

The posterior and part of the lateral walls of the dorsal portion of the 
stomach are formed by long and slender epithelial cells that stain but slightly. 
They secrete a mucus-like material that stains deeply, and probably corresponds 
to the crystalline style. In adults this secretion seldom takes the form of a rod, 
but in embryos a rod is commonly present.“ 

In Fig. 26, Pl. 22 hat Drew einen Sagittalschnitt durch einen Embryo dar- 
gestellt, in dessen Magen der Kristallstiel frei hineinragt. Auf diesem Stadium 
hat der Darmkanal noch nicht seine definitive Lage eingenommen. Der Mund 
und der After liegen beide am Hinterende des Tieres und der Magen besteht 
lediglich aus einer Erweiterung des Darmtraktus an der Umbiegungsstelle 
des U-formig verlaufenden Darmes. Wenn spater der Mund an das Vor- 
derende des Tieres zu liegen kommt, richtet sich der Magen auf, so dass er 
endlich die fiir die Protobranchier charakteristische senkrechte Lage einnimmt. 
Dabei kommt die Bildungsstelle des embryonalen Kristallstieles auf die hintere 
Flache des dorsalen Magenabschnittes zu liegen, an dieselbe Stelle, an der 
PELSENEER bei Nucula nucleus das kurze Coecum feststellen konnte. 

Eigene Untersuchungen. Bei Nucula nucleus konnte ich das von 
PELSENEER erwahnte Coecum ebenfalls beobachten (vgl. Fig. 36 2, coec,). 
Es erscheint als ein vom Dorsalende des Magens herabhangender Sack, der 
an seinem Ende etwas nach hinten gebogen ist. Auf den ersten Blick konnte 


man diesen Blindsack von Nucula nucleus dem Spiralblindsack von Malletia 
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giganiea gleichsetzen. Es besteht jedoch schon makroskopisch ein deutlicher 
Unterschied zwischen den beiden Coeca, indem bei Nucula nucleus keiner der 
Mitteldarmdrusengange in den Blindsack mtindet, sondern sie treten vor und 
unter dem Coecum in den Magen ein. Bei Malletia gigantea dagegen mundet 
der linke Ausfitthrgang der Mitteldarmdritise in das distale Ende des Spiral- 
blindsackes und die Verdauungsdrtise in seinen proximalen Teil. Seiner 
[age nach kann der Blindsack von Nucula nucleus mit dem dorsalen Magen- 
buckel (Fig. 25, coec,) von Malletia gigantea verglichen werden, nur dass er 
bei dieser nicht zu einem Blindsack ausgezogen ist. 

Auf Schnitten durch den Magen von Nucula nucleus finden wir den Blind- 
sack erfullt von einer durch Eosin sich rotlich farbenden Masse, die dann 


kontinuierlich in den Gastralschild tbergeht. In ihrem Aufbau zeigt die das 


Coecum erfullende Masse keinen Unterschied gegenttber dem Gastralschild, 
ial f 


wenigstens soweit dies am konservierten Mater estzustellen ist. Sie scheint 
im Gegenteil nur eine Partie des Schildes zu sein, was jedoch nicht aus- 
schliesst, dass wir es hier mit einem richtigen Kristallstiel, in etwas primi- 
tiver Ausbildung zu tun haben; denn beide, Stiel wie Schild, sind Sekretions- 
produkte des Magenepithels und ihre Gestalt wird wohl lediglich durch die 
sezernierenden Epithels bedingt. Auch sagt HESCHELER (1900, Pp. 
dass die gallertige Cuticularbildung (der dreizackige Korper oder 
Gastralschild) der Muscheln sich in den Kristallstiel fortsetze. 

Bei keiner anderen der untersuchten Protobranchierformen konnte ich 
einen ausgebildeten Kristallstiel feststellen, und ich hege die Vermutung, dass 
ein solcher auch gar nicht vorhanden ist. Denn auch STEMPELL fand keinen 
Stiel bei Malletia chilensis und Leda sulculata, wahrend doch seine Schuler, 
wie MaTruias (1914) bei Arca und BOEKMANN (1923) bei Mytiliden, also 
bei Material, das aus derselben Sammlung stammte, wie STEMPELL’s Proto- 
branchier und daher auf die gleiche Weise fixiert wurde und gleich alt war, 
wie diese, deutliche Spuren eines Stieles feststellen konnten. Auch sagt DREW 
(1899) nichts von einem Stiel bei Yoldia limatula, obwohl er frisches Material 
untersuchte. Dagegen fand ich in dem dorsalen Magenbuckel bei Malletia 
gigantea (Fig. 25, coec,) ein auffalliges borstentragendes Epithel, das p. 6 
bereits beschrieben und Fig. 30 abgebildet wurde. Stimmt nun die Folgerung 
von MatTruias (1914, p. 410), dass da, wo ein solches Borstenepithel im 
Magen oder Diinndarm auftritt, auch ein Kristallstiel vorhanden sein muss, 
beziehungsweise vorhanden gewesen sein muss, so haben wir bei Malletia 
gigantea den Kristallstiel in dem dorsalen Magenbuckel zu suchen und nicht 
im ventralen Magenabschnitt. Demnach ware wenigstens bei drei Protobran- 
chierformen: Nucula delphinodonta (embryonal nach Drew), Nucula nucleus 
(nach PELSENEER) und Malletia gigantea der Kristallstiel ursprunglich im 
dorsalen Magenteil ausgebildet gewesen. 


Von einem geformten Kristallstiel ist jedoch bei Malletia gigantea keine 
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Spur zu finden gewesen, und so mochte ich der Ansicht von Matrurtas, dass 
bei den Protobranchiern, die wohl ein Borstenepithel, nicht aber einen Stiel 
besitzen, dieser riickgebildet ist, beistimmen. Verschiedene Momente sprechen 
dafur: 1. das Vorhandensein eines wenig ausgebildeten Stieles bei Nucula 
nucleus, die wir demnach in dieser Beziehung als urspriinglich zu betrachten 
hatten; 2. die Ausbildung eines Stieles bei Embryonen von Nucula delphi- 
nodonta; 3. das Vorhandensein eines Stieles bei allen wbrigen Muscheln, 
sowie bei vielen Prosobranchiern. Wenn nun einerseits die Muscheln, anderer- 
seits die ursprtunglichsten Gastropoden einen Kristallstiel besitzen, und wir 
einen gemeinsamen Ursprung von Lamellibranchiern und Gastropoden doch 
mit einiger Sicherheit annehmen diirfen, so ist es doch mehr als nur wahr- 
scheinlich, dass auch die in vieler Hinsicht primitiven Protobranchier ur- 
sprunglich einen Kristallstiel besessen haben. Aus welchen Grtnden er sich 
ruckgebildet haben mag, ist schwer zu sagen. Immerhin ist es moglich, dass 
ein Zusammenhang mit der Ausbildung der nun gleich zu besprechenden 
Verdauungsdruse, die ein fur einige Formen der Protobranchier charakteris- 


tisches Organ darstellt, besteht. 


d) Die Verdauungsdriutse. 


In den proximalen Abschnitt des spiralig gewundenen Magenblindsackes 


(Fig. 25 a, coec,) mtindet ein beerenformiges Organ, das ich nach seiner 


mutmasslichen Funktion als Verdauungsdruse bezeichnet habe (Fig. 27, vdr.). 


Dieses Organ wird schon makroskopisch sichtbar, wenn bei einem Exemplar 
von Malletia gigantea von der linken Seite her die Schale und der Mantel 
entfernt werden und die Gonade und Mitteldarmdrutse wegprapariert werden. 
Es liegt dem Magen dicht an, kann aber von ihm abgehoben werden, so dass 
es nur durch seinen Stiel mit ihm verbunden bleibt (Fig. 27). Sein Durch- 
messer betragt ca. 4,5 mm. Es erscheint als eine aus vielen kleinen Blaschen 
zusammengesetzte Beere. Im Inneren vereinigen sich diese Blaschen zu einem 
gemeinsamen Hohlraum, der sich in den Stiel und weiterhin in den Magen 
fortsetzt. 

Auf Schnitten durch die Verdauungsdrise zeigt sich ein stark modifiziertes 
Epithel, das vollstandig unbewimpert ist. Nur an der Austrittstelle des Stieles 
aus dem Magen besteht das Epithel aus hohen, schmalen, bewimperten 
Zellen, die ganz den Magenepithelzellen dieser Gegend gleichsehen (Fig. 29, 
vdrm). Weiter distalwarts verandert sich das Epithel: die Zellen werden 
breiter, verlieren ihre Wimpern und ihr Leib enthalt Fremdkorper in Form 
allerkleinster, farbloser, stark lichtbrechender Partikelchen (Fig. 33). An der 
Basis ist noch ein Rest von Protoplasma vorhanden mit mehreren Kernen. 
Offenbar ist eine jede dieser ,,Zellen“ aus mehreren echten Zellen zusammen- 


gesetzt (Fig. 34), die durch Verschwinden ihrer Trennungswande zu Zell- 
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verbanden verschmolzen sind. An einigen 
Stellen scheinen sich diese Zellverbande 
loszuldsen und in das Lumen des Ganges 
hineinzufallen. Es bleibt aber ein basaler 
Plasmarest mit den Kernen = zurtick. 
Wenn dieses Verhalten nich eine lolge 
der Fixierung und des Schneidens ist, 
was ich nicht recht glauben kann, denn 
ich fand viele solche Stellen bei allen 
drei Schnittserien, die ich untersuchte, 
so kO6nnte man sich vorstellen, dass der Inhalt dieser ,,Zellen‘’ in den Aus- 


fiihrgang abgestossen und in den Magen zurtickbefordert werde. Aus dem 


| len Plasmarest mit den Kernen konnte sich wiederum eine neue ,,Zelle* 


regenerieren. 

Diese Art von Epithel bildet die Auskleidung im Stiel der Verdauungsdrtse 
und in ihrem zentralen Hohlraum. Die Endblaschen dagegen werden von sehr 
breiten Zellpolstern gebildet, von denen jedes wiederum mehrere, aber nur 
undeutlich sichtbare Kerne enthalt. Auch diese Polster scheinen aus ver- 
schiedenen Zellen zusammengesetzt zu sein. Den Inhalt dieser Zellpolster 
bilden teils ganze Diatomeen, einige noch mit Protoplasma und Kern, teils 
erossere Diatomeenbruchstticke. Zwischen den Polstern finden sich hin und 
wieder einzelne Zellen, die weniger hoch sind als die Polster und deren dunkel 
gefarbter Zellkorper keine Diatomeen enthalt. Der deutlich sichtbare Kern 
liegt an der Zellbasis. Es durfte sich hier um junge Zellen handeln, die die 
alten beladenen Zellen ersetzen mussen. 

Das ganze Organ wird von einer ausserst dunnen bindegewebigen Hulle 
umgeben, die, soweit ich ersehen konnte, keine Muskelfasern enthalt, wenig- 


stens ergaben sowohl die vAN GiEsoN-Farbung wie die etwas modifizierte 


Unna’sche Orcein-Wasserblaufarbung nur eine deutliche Bindegewebsreaktion. 


Zudem ist die Hille so dunn, dass Muskelfasern darin auch kaum zu erwarten 
sind. Die Kerne der Hille zeigen ganz den Charakter von Bindegewebskernen: 
sie sind runder als die meist sehr langgestreckten typischen Muskelkerne an 
anderen Korperstellen. 

Ein solches Organ, in welchem die Nahrungsstoffe intrazellular aufgenom- 
men werden und das durch einen Ausfthrgang mit dem Magen in Verbin- 
dung steht, habe ich ausser bei AJalletia gigantea auch bei Leda pella, Leda 
pernula und Portlandia isonota eindeutig feststellen konnen. Hingegen fand 

bei Nucula nucleus, Nucula proxima und Yoldia limatula keine Spur 
Literatur konnte ich nur zwei Angaben finden, die sich eventuell 


auf eine intrazellulare Verdauung, wie sie bei Malletia gigantea und den 
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erwahnten Protobranchierformen vorzukommen scheint, beziehen kénnen. So 


schreibt STEMPELL (1898, p. 388) in einer Fussnote: 


,Wurch diese Kiirze der linken Leberausfihrungsgange wird auch die in- 
teressante Thatsache verstandlich, dass man in den Lebertubuli der linken Seite 
haufig Bestandtheile des Mageninhaltes findet.“ 


Diese Angabe STEMPELL’s weist darauf hin, dass vielleicht auch bei Leda 
sulculata und Malletia chilensis einer der drei beschriebenen Leberausfihr- 
gange zu einer Verdauungsdrtse gehort, wie ich sie bei Malletia gigantea 
finden konnte; denn in der eigentlichen Leber finden sich niemals Nahrungs- 
partikelchen. 

Kine zweite Angabe findet sich in der Arbeit von YONGE uber \/ya arenaria 


(1923, p. 38). YONGE beschreibt hier eine speziell ausgebildete Magenpartie: 


lhe most interesting structure in the stomach, however, consists of a 
grooved area which, commencing as a broad strip to the right of the anterior 
end of the ventral fold, passes up the right anterior wall, becoming narrower 
and turning upon itself as it does so, crosses over the oesophageal opening 
on the upper surface of a ledge of tissue which divides the stomach into two 
in this region, and ends at a point in the middle of the left wall, immediately 
anterior to the gastric shield. It consists of a series of narrow ridges arranged 
at right angles to its long axis.‘ 


In dieser spezialisierten Magenpartie werden Nahrungsteilchen intrazellular 


in Zellvakuolen aufgenommen (p. 40): 


» lhe particles are enclosed, as usual, within the limits of a cell vacuole 
at one side of which, on careful focussing, can be distinguished the small 
deeply-staining nucleus of the phagocyte. The ultimate fate of the particles 
is doubtful.“ 


Seine Fig. 17 zeigt einen Schnitt durch diese ,,grooved area“ und man xann 


deutlich die aufgenommenen Partikelchen erkennen, ganz so, wie ich es 


fir Malletia gigantea feststellen konnte (vgl. Fig. 35). Jedoch nimmt YONGE 


an, dass es die unverdaulichen Stoffe sind, die intrazellular aufgenommen 
werden, wahrend bei Malletia gigantea offensicht- 
lich vollstandige Diatomeen samt plasmatischen In- 
halt und Kern in den Zellen der Verdauungsdrtse 
sich finden. Solche ganzen Diatomeen kommen in 
den hinter dem Magen folgenden Darmabschnitten 
nicht mehr vor. Da der Darminhalt vorwiegend aus 
Diatomeen besteht (daneben konnten noch Stacheln 
von Kieselschwammen nachgewiesen werden), so 
diirfen wir annehmen, dass Diatomeen die Haupt- 
nahrung von WMalletia gigantea ausmachen. Nun 


finden sich in den Zellpolstern der Verdauungs- 
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drise fast ausschliesslich ganze Diatomeen, mit Kern und Protoplasma. Es 
scheint mir daher nicht unwahrscheinlich, dass diese hier intrazellular verdaut 
oder wenigstens zur Verdauung vorbereitet werden, indem die Kieselpanzer 
aufgeschlossen werden. Wie dies geschieht, ist eine Frage, die zu losen ich 
nicht im Stande bin. 

Es erheben sich auch noch andere Fragen: wie gelangen die Diatomeen 
in die Verdauungsdriise und wie die unverdaulichen Reste wieder hinaus? 
Fs kommen hier 4 verschiedene Moglichkeiten in Betracht: 

1. Durch Cilienbewegung wird die Nahrung hineingestrudelt. 

2. Durch Kontraktion des ganzen Organes wird die im Inneren vorhandene 
Nahrung herausgepresst und durch das nachherige Erweitern wird neue 
Nahrun 


g 
ig eingesaugt. 


3. Das Organ wird passiv zusammengepresst, entweder durch Kontraktion 
von umliegenden Muskeln oder durch Einstromen von Blut in die Blutlakunen, 
die das Organ umgeben. 

j. Durch Ansaugen infolge eines Diffusionsgefalles, das entsteht durch 
den Abtransport der verdauten Stoffe mittels Amobocyten. 

Von diesen vier Moglichkeiten scheiden wahrscheinlich die erste und zweite 
von vorneherein aus, da ja in dem Organ keine Cilien vorhanden zu sein 
scheinen und auch keine Muskeln wahrgenommen werden konnten. Im Be- 

Moglichkeit steht No. 3, da von dem grossen Magengefass her ein 
Blutgefass zu dem Organ hinzieht und sich um es herum in ein Lakunen- 
system auflost. Auch No. 4 ist nicht ganz ausgeschlossen, denn rings um die 
Verdauungsdriise herum sind Anhaufungen von Amobocyten vorhanden. 
Moglicherweise nehmen diese die verdauten Stoffe auf und fuhren sie fort. 
Um Klarheit in diese Verhaltnisse zu bringen, mtisste man an lebendem 


Material experimentieren konnen. 


teldarmdruse. 


Die Mitteldarmdrtse (Leber) von Malletia gigantea besteht, wie bei allen 
Protobranchiern, aus zwei ungleich grossen Lappen, die getrennt in den Magen 


mtunden (Fig. 2 


5 a und 27, mm, und mm,). Der linke Lappen ist bedeutend 
starker entwickelt als der rechte. Er reicht weit nach vorn und hinten und 
ist viel dicker als der der rechten Seite. Der Muindungsgang des linken Ab- 
schnittes der Mitteldarmdrtise ist sehr lang und lasst sich schon makrosko- 
pisch leicht erkennen und weit nach vorn zu verfolgen. In seine kurzen Ver- 
zweigungen munden die Tubuli der Mitteldarmdruse. Er tritt an der ventralen 


Flache des linken, spiralig-gewundenen Blindsackes in den Magen. Der zweite 


Miindungsgang der Mitteldarmdruse, der von dem rechten Lappen herkommt, 
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ist bedeutend kiirzer und etwas diinner als der grosse linke Gang. Er tritt 


unter dem Osophagus an der Vorderseite des Magens in diesen ein. 

Das Epithel beider Miindungsgange ist zunachst der Miindung in den 
Magen dem Magenepithel sehr ahnlich, nur mit dem Unterschied, dass keine 
Cilien zu sehen sind. Dieses Fehlen von Cilien kann eine Folge der Fixierung 
sein, denn YONGE hat bei Ostrea edulis in den Lebergangen beim lebenden 
Tier Wimpern schlagen sehen, wahrend er sie beim selben Tier im fixierten 
Zustand nicht mehr erkennen konnte. Moglicherweise hat auch Malletia 
gigantea Cilien in den Gangen der Mitteldarmdrise, die aber an dem kon- 
servierten Material nicht zu sehen sind. Weiter distalwarts verandern sich 
die Zellen der Mitteldarmdrisengange: ihr Leib weist Vakuolen auf und der 
Kern liegt in einem kleinen Plasmarest an der Basis der Zellen. 

Die Tubuli der Mitteldarmdriise zeigen genau denselben Aufbau wie YONGE 
(1926 a) ihn fur Nucula beschrieben und abgebildet hat. Auf Querschnitten 
sieht man drei oder vier erhohte Zellpolster, die Gruppen von niederen Zellen 
zwischen sich liegend haben. Diese Zellen sind etwas dunkler gefarbt als die 
hohen Zellen der Polster. YoncE bezeichnet sie, wohl mit Recht, als junge 
Zellen, die die hohen, erwachsenen Zellen ersetzen mussen, wenn diese ihre 


Funktion erfullt haben. 


f) Der hinter dem Magen tolgende Darmabschnitt. 


Hinter dem Magen ist der Darm nicht mehr starker differenziert. Uberall 
besteht das Epithel aus nicht sehr hohen Zellen mit basalem, rundem oder 
etwas elliptischem Kern und ziemlich langen Wimpern. Auf der einen Seite 
ragt eine hohe Epithelleiste in das Lumen des Darmes, die aus sehr hohen, 
schmalen Zellen zusammengesetzt ist (Fig. 35). Diese Leiste lasst eine tiefe 
Rinne in dem Darminhalt entstehen, und offenbar bestimmt sie die Form der 
Exkremente, die Moore (1931) als spezifisch fur jede Muschelart bezeich- 
nete. Wir durfen demnach als spezifische Gestalt der Exkremente langliche 
Stucke mit rundem Querschnitt annehmen, die an der einen, etwas abgeflach- 
ten Seite herzformig eingeschnitten sind. 

Auf der ganzen Lange des Darmes bleibt sich das Epithel gleich. Es finden 
sich keine Driisen mehr und auch die Amobocyten sind bedeutend sparlicher 
als in den vorhergehenden Darmabschnitten. Der Inhalt dieses Darmteiles 
besteht aus einer kompakten Masse von Kieselskelettstucken, die man in toto 
aus dem Darm herausnehmen kann, ohne dass sie zerbrockeln. Es scheint, 
als ob hier die Verdauung bereits beendet sei. 

Der nicht ganz terminal stehende After (Fig. 24, a) mundet oberhalb des 
Egestionssipho in die Mantelhohle, so dass die Exkremente mit dem Wasser- 


strom durch den Analsipho herausbefordert werden konnen. 
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Die Verdauuneg. 


Uber den Vorgang der Verdauung, die bei den Protobranchiern noch sehr 


wenig bekannt ist, kann man sich natirlich mit nur konserviertem Material 


keine bestimmte Vorstellung machen. Aber wir konnen dennoch auf Grund 
der anatomischen Befunde einige Feststellungen machen. 

Es scheint, dass die eigentliche Verdauung sich in den vorderen Darmab- 
schnitten abspielt, im Osophagus und im Magen. Dafir spricht die Tatsache, 
dass wir nur in dieser Gegend ganze Diatomeen, samt Plasma und Kern 
vorfinden, wahrend hinter dem Magen nur noch Bruchstucke, mehr oder 
weniger feine, vorkommen. Dann ist im vorderen Teil des Darmes der Nah- 
rungsbrei lockerer als im hinteren, wo er offenbar mit Sekreten vermischt 
ist. Ferner finden wir in der Gegend des Osophagus und des Magens An- 
haufungen von Amobocyten, die hinter dem Magen nicht mehr in so grosser 
Zahl vorkommen. YONGE (1926 b, p. 345) wies durch seine eingehenden Ver- 
suche uber die Verdauung bei Osirca cdulis auf die grosse Rolle hin, die die 
Amobocyten dabei spielen. Er konnte direkt sehen, wie die Amobocyten 
ganze Blutkorperchen in sich aufnehmen und intrazellular verdauen. Nach 
YONGE sind es die Amobocyten, die die Nahrung verdauen und die Stoffe 
abtransportieren. Es ist sehr wohl mdglich, dass auch bei Malletia gigantea 
ahnliche Verhaltnisse vorliegen, denn wir finden gerade in der unmittelbaren 
Nahe des Vorderdarmes, der Mitteldarmdriise und der Verdauungsdriise die 
grossten Anhaufungen von Amobocyten. Wir finden sie allerdings auch in 
den Gonaden in grosser Menge vor. Aber moglicherweise sind sie hier mit- 
beteiligt am Aufbau der Geschlechtszellen, indem sie die im Darm verarbeitete 
Nahrung hierher transportieren. 

Daneben scheint auch die Verdauungsdrtse eine wichtige Rolle bei der 

spielen, indem hier die vollstandigen Diatomeen intrazellular 
aufgenommen und vielleicht auf irgend eine Weise aufgeschlossen werden. 

Die ausserordentlich komplizierte Gestalt des Magens lasst darauf schlies- 

, dass auch ihm eine sehr grosse Bedeutung bei der Verdauung zukommt. 
Die Leistenbildungen durften eine Fuhrung des Nahrungsbreies in bestimmter 
Richtung ermoglichen und vielleicht auch ein Sortieren der Nahrungsteilchen 
in grosse und kleine Partikelchen, wie dies YONGE (1926 b, p. 334) fur Ostrea 
edulis angibt. 

‘istallstiel konnte bei JJalletia gigantea nicht festgestellt werden. 
ich wurde er aus irgend welchen, uns unbekannten Grunden rtck- 
Ich mochte die Moglichkeit nicht ausschliessen, dass diese Ruck- 
bildung des Stieles in Zusammenhang stehe mit dem Auftreten der Ver- 


dauungsdruse. 
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BLUTGEFASSYSTEM. 
a) Das Pericard., 


Gleich wie bei den von STEMPELL (1898, p. 389) untersuchten Protobran- 
chierformen Leda sulculata und Malletia chilensis, ist das Pericard auch 
bei Malletia gigantea ziemlich weit hinten im Korper gelegen. Es befindet 
sich ungefahr tuber und seitlich von dem hinteren Magenabschnitt und reicht 
nach hinten noch etwas dartber hinaus. Im Ganzen hat es nur eine geringe 
Lange und erreicht seine grosste Ausdehnung in seinen seitlichen Partien, 
die sich weit nach ventralwarts herabziehen. Begrenzt wird das Pericard 
dorsal durch das Mantelepithel und durch einen darunter gelegenen Abschnitt 
der Gonade, vorn durch die Gonade und die Mitteldarmdriise, in seinen lateralen 
Teilen nur durch das Mantelepithel, auf der Ventralseite durch den Magen 
und die Nieren und nach hinten durch die stark ausgebildete Fussmuskulatur. 
Nach vorn zu lauft es in drei Zipfel aus, von denen der eine auf der rechten 
Seite liegt, einer nur wenig seitlich von der Medianlinie der Aorta ein kurzes 
Stick weit nach vorn folgt und der dritte auf der linken Seite nach vorn 
zieht. Von diesen drei Zipfeln ist der mittlere der kurzeste; die beiden seit- 
lichen Zipfel reichen viel weiter nach vorn, bis in die Gegend der Verdau- 
ungsdruse. An seinem hinteren Ende bildet das Pericard zwei seitliche Zipfel, 
die jedoch sehr bald verstreichen. 

Das einschichtige Epithel des Pericardes tragt die Pericardialdrise, die 


spater im Zusammenhang mit der Exkretion zu besprechen sein wird. 


b) Das Herz. 

STEMPELL gab (1898, p. 390) fiir Malletia chilensis an, dass das Herz 
ventral vom Enddarm gelegen sei und nicht von diesem durchbohrt werde, 
wie es bei Leda sulculata und den meisten ubrigen Protobranchiern der Fall 
ist. Von diesem Befunde STEMPELL’s her stammt die Ansicht, dass bei der 
Gattung Malletia das Herz unter dem Darme liege. Nun hat sich aber gezeigt, 
dass Malletia chilensis in dieser Beziehung eine Ausnahme darstellt, und dass 
bei anderen Arten der Gattung Jalletia das Herz vom Enddarm durchbohrt 
wird. So gibt PELSENEER (1911, p. 6) an, dass bei Malletia sibogae das Herz 
um den Darm herum liege. Auch bei Aalletia gigantea fand ich ein typisch 
circumrectales Herz, wenn auch die Hauptmasse der Herzkammer ventral 


vom Enddarm gelegen ist und nur als ein dunnes Band daruber hinzieht 


(Fig. 36). Wir finden demnach innerhalb der Gattung Malletia bis jetzt nur 


eine Art, Malletia chilensis, die eine von den typischen Muschelverhaltnissen 


abweichende Herzlage aufweist, ahnlich wie bei der Gattung Nucula auch 


395 
29 
57 


EVA STOLL 
hinten 


Fig. 36 a. 


nicht bei allen Arten das Herz dorsal vom Darm gelegen ist. So durchbohrt 

zum Beispiel bei Nucula proxima der Darm das Herz (vgl. DREW 1901, 

p. 368, Fussnote), wahrend bei Nucula delphinodonta und Nucula nucleus 

das Herz dorsal von dem Enddarm liegt. 

Die Herzkammer wird bei Jalletia 
gigantea von stark muskulosen Wan- 
dungen umgeben, deren Muskelbiindel 
in allen Richtungen verlaufen (Fig. 37). 
Eine relativ dinne Muskelschicht um- 
gibt den Enddarm und bildet so die 
innere Wand des Herzens. Es finden 
sich stellenweise Anhaufungen von 
Amobocyten zwischen den Muskel- 
bundeln. 

Im Gegensatz zu der stark musku- 
losen Wandung der Herzkammer wer- 
den die Vorhofe nur durch sehr dunne, 


wenig muskulose Wande begrenzt (Fig. 


vh 38, vi). Zwischen dem Herzventrikel 


und einem jeden Vorhof findet sich 


ventral eine Klappenvorrichtung, « 


Fig. 36 ¢ ruckstromen des Blutes aus der Kam- 


lie ein Zu- 


396 
hv 
ao | 
1920 


MALLETIA GIGANTEA (SMITH) 


vorn 


Fig. 30 b. 


mer in den Vorhof verhindern soll (Fig. 38, k/). Wenn diese Klappe aus- 


gebreitet ist, lasst sie nur einen schmalen Spalt als Verbindung zwischen 
Herzkammer und Herzvorhof frei. Eine solche Klappenvorrichtung kommt 
auch bei anderen Muscheln in 
der Regel vor (vgl. zum Beispiel 


AHTING 1901, p. 199, Mytilus 


Aorta: 


Die Aorta entspringt am Vor- 
derende der Herzkammer auf 
deren ventraler Seite (Fig. 36a, 
ao). Sie zieht in dem mittleren 
Pericardzipfel, etwas links von 
der Medianlinie vorn, 
durchst6sst das Pericard und 
lasst sich auf Schnitten noch 
sehr weit nach vorn verfolgen, 
bis in die Gegend des vorderen 
Schliessmuskels. Bald nach 
ihrem <Austritt aus dem Peri- 


card gibt die Aorta einen kraf- 


26. A. Z. 1939. 
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tigen Ast ab, der ventralwarts zum Magen zieht, diesen 
mit seinen Verzweigungen umspinnt und auch die Ver- 
dauungsdriise mit Blutgefassen versogt. Ausser diesem 
grossen zweigen noch kleinere Gefasse von der Aorta 
ab, die zu den umliegenden Geweben ziehen. Es war 
nicht moglich, den Verlauf der Blutgefasse weiterhin 
zu verfolgen, da sie sehr klein sind und nicht mit Sicher- 
heit von den infolge der Fixierung entstandenen Spalt- 
raumen im Gewebe unterschieden werden  konnten. 
Injektionen mit Berlinerblau gelangen nicht, eben wegen 
diesen Gewebespalten, die kein eindeutiges Bild ent- 
stehen liessen. 
Solange die Aorta frei im Pericard verlauft, wird ihre Wandung nur von 
einer dunnen Bindegewebsschicht gebildet (Fig. 39). Sofort nach dem Austritt 
aus dem Pericard wird sie jedoch dicker, indem sich Muskelfasern und viele 


Amobocyten in das Bindegewebe einlagern. 


An der ventralen Wand der Aorta findet sich eine polsterartige Verdickung, 


die sich an dem ganzen pericardialen Verlauf der Aorta hinzieht. Dieses 
Polster wird durch Bindegewebe gebildet, in welches Zellen anscheinend 
drusigen Charakters eingelagert sind. In der Gegend der Durchbruchstelle 
durch das Pericard ragen diese drusigen Elemente frei in das Lumen der 
Aorta hinein (Fig. 39). Sie bestehen aus grossen Zellen mit mehr oder weniger 
zentral gelegenem Kern und hellem, lockerem Plasmaleib. Es hat den An- 
schein, als ob hier Zellen mit holocriner Funktion vorhanden waren, die nach 
Verbrauch von der Aortenwurzel her wieder erneuert wiirden. Diese Annahme 
findet dadurch eine Bestatigung, dass in der Nahe des Herzens die drtsigen 
Elemente des Polsters inmitten des Bindegewebes eingelagert sind, wahrend 
sie weiter entfernt aus dem Bindgewebe herausragen. In der Literatur konnte 
ich keine Angabe uber ein solches Organ an der Aorta finden. 

Eine hintere Aorta existiert bei Malletia gigantea nicht. Es liegt hier meines 
Wissens der einzige Fall vor, wo bei einem Protobranchier nur eine einzige 
Aorta vorkommt. Jedoch gibt es unter den Filibranchiern Formen, die nur 
eine einzige Aorta haben, und zwar wie Malletia gigantea nur die vordere. 
So schreibt HESCHELER (1900, p. 


332): 


,,Nicht bei allen Lamellibranchiern entspringt aus dem Herzen eine vordere 
und eine hintere Aorta. Gerade in den niederen Gruppen der Protobranchier( ?) 
und Filibranchier gibt es zahlreiche Formen (Anomia, Mytilidae), bei denen 
aus der Kammer nur ein einziger vorderer Aortenstamm hervorgeht“... 


HESCHELER erwahnt die Protobranchier mit einem Fragezeichen, da sich die 


Angaben von PELSENEER (1891, p. 255), dass bei Nucula und Solenomya 


. 


nur ein vorderer Aortenstamm vorkomme, nach den Untersuchungen von 
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STEMPELL (1898, p. 391 und 1900, p. 134) als irrtiimlich erwiesen hat. Beide 
Formen haben zwei von einander getrennte Aorten. Somit ist tatsachlich 
Malletia gigantea der einzige bisher bekannte Protobranchier, der nur eine 
Aorta hat. 

Wie lasst sich die ventrale Lage der vorderen Aorta bei einem circum- 
rectalen Herzen, wie es Malletia gigantea aufweist, erklaren? Bei Leda 
sulculata, die ein typisch durchbohrtes Herz hat, entspringt die vordere 
Aorta auf der linken dorsalen Seite des Herzventrikels (vgl. STEMPELL 1808, 
Taf. 24, Fig. 31). Bei Malletia gigantea entspringt die einzige Aorta ebenfalls 
auf der linken Seite der Herzkammer, aber ventral des Darmes. Vergleicht 
man nun die Fig. 31 von STEMPELL mit meiner Fig. 36 a, wobei zu bertick- 
sichtigen ist, dass bei STEMPELL das Herz von der Dorsalseite gesehen wird, 
bei meiner Figur dagegen von der Ventralseite, so erkennt man leicht, dass 
von Leda zu Malletia nur ein kleiner Schritt notig ist. Wenn die Aorta von 
Leda sich nur ein wenig nach der Ventralseite zu verlagert, erhalten wir die 
Verhaltnisse, wie sie bei Malletia gigantea vorkommen. Wenn nun aber die 
Aorta, die doch den ganzen Blutstrom aus dem Herzen aufnimmt und 
wegtransportiert, nach der Ventralseite verlagert worden ist, hat die circum- 
rectale Lage des Herzens ihre Bedeutung verloren, und die Herzkammer 
wird ganz auf die ventrale Seite des Enddarmes verlagert. Diesen Ubergang 
des circumrectalen Herzens zum ventral gelegenen haben wir sehr schon 
bei der Gattung Malletia verwirklicht, indem bei Malletia gigantea die Herz- 
kammer noch um den Enddarm herumliegt, die Aorta aber schon auf die 
ventrale Seite gertickt ist. Bei Malletia chilensis ist das ganze Herz auf der 
Ventralseite des Darmes gelegen. Wir konnen demnach das ventrale Herz 


von Malletia chilensis als ein sekundares Verhalten ansprechen, und somit 


auch fur die Gattung Malletia das circumrectal gelegene Herz als urspring- 
lich ansehen. 

Nun kommt aber innerhalb der Ordnung der Protobranchier noch eine andere 

Herzlage vor: bei zwei Formen der Gattung Nucula, bei Nucula delphino- 
donta und Nucula nucleus liegt das Herz dorsal tber dem Darm. Dieses Ver- 
halten wurde von PELSENEER (189QI, p. 253) als die primitive Herzlage der 
Muscheln gedeutet, da noch andere, primitive Muschelformen, wie zum 
Beispiel Arca, ein uber dem Darm gelegenes Herz aufweisen. Dem gegenuber 
steht die Ansicht anderer Forscher, wie zum Beispiel von MENEGAUX (1889, 
p. 133) und STEMPELL (1898, p. 394), die die circumrectale Lage des Muschel- 
herzens als urspringlich ansehen, aus welcher sich die dorsale wie die ventrale 
Herzlage als Ausnahmefalle ableiten lassen. Dazu fasst LANG in seiner Tro- 
phocdltheorie (1903, p. 346) die Ergebnisse seiner Forschungen uber die 
Molluskenverhaltnisse in These 69 zusammen: 


Die Vermutung ist durchaus gerechtfertigt, dass das supraintestinale Herz 
nur ein abgeschnurter mediodorsaler, das infraintestinale ein abgeschnurter 
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medioventraler Darmblutsinus und die Lateralherzen vielleicht abgeschnurte 
laterale Darmblutsinusse, lauter Bestandteile des ursprtinglich einheitlichen 
kompletten Darmblutsinus (des vom Enddarm durchbohrten Herzens) sind.“ 


Diese Theorie wird sehr schon unterstutzt durch Ergebnisse der embryo- 


logischen Untersuchungen, die Drew (1901) an Nucula delphinodonta ver- 
Offentlichte. Er schreibt (p. 352): 


At first the intestine passes through the middle of the heart. The sides 
of the heart seem later to be forced dorsally by the growth of the kidneys, 
and the intestine becomes applied to the ventral wall of the heart. By the 
continued growth of the kidneys the ventral portion of the ventricle is drawn 
out into a trough, in which the intestine lies. The growth is continued until 
the trough is considerably deeper than the width of the intestine. By gradually 
closing in dorsal to the intestine at the anterior and posterior ends the trough 
is shortened, and the intestine finally becomes free from the heart and lies 
ventral to it.“ 

Auf diese Beobachtungen von Drew an Embryonen von Nucula del- 
phinodonta gestutzt dirfen wir mit einiger Berechtigung annehmen, dass 
auch fur Nucula delphinodonta eine circumrectale Lage des Herzens als 
die ursprungliche anzusehen ist, und dass die im erwachsenen Zustand 
vorhandene dorsale Herzlage wohl ein sekundares Verhalten ist. Es bliebe 
nun noch die Frage offen, ob auch bei der anderen Form mit einem dorsalen 
Herzen, bei Nucula nucleus in embryonaler Zeit das Herz um den Darm 
herum gelegen sei. Immerhin sind wir durch die Befunde von DREW an 
IEmbryonen von Nucula delphinodonta zu der Vermutung hingewiesen worden, 
dass sehr wahrscheinlich ftir alle Protobranchier die circumrectale Lage des 
Herzens als die urspringliche angenommen werden darf, und wir hatten 
demnach wiederum eine Bestatigung der Hamocoltheorie von LANG vor uns, 
wonach sich das Blutgefassystem der Muscheln von dem Darmblutsinus der 


ursprunglichen Colomaten ableiten lasst. 


UROGENITALSYSTEM. 
A. Exkretionsorgane. 
a) Die Nieren (Nephridien). 

Die Nieren der Mollusken sind vergleichend-morphologisch Colomoducte 
im Sinne von GoopricH (1895). Sie werden aber meist Nephridien genannt, 
weshalb wir auch hier diese Bezeichnung gebrauchen. 

Die Nephridien von Malletia gigantea konnten als einziges Organsystem 
nicht makroskopisch prapariert werden, da ihr Gewebe sehr fein ist und so 


stark zwischen die Schlauche der Gonade und der Mitteldarmdrtse einge- 
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bettet liegt, dass es trotz sorgfaltig- 
ster Praparation nicht moglich war, es 
von diesen loszutrennen. Auch mit 
Hilfe von Injektionen durch Berliner- 
blau konnte ihre Gestalt nicht fest- 
gestellt werden, denn die Farbe drang 
durch das infolge der Fixierung 
briuchig gewordene Nephridialgewebe 
hindurch und fullte die umliegenden Gewebespalten aus, sodass auch aut diese 
Weise kein eindeutiges Bild gewonnen werden konnte. Ich musste daher die 


Form der Nephridien anhand von Schnittserien rekonstruieren, was mit er- 


heblichen Schwierigkeiten verbunden war, da erstens das Gewebe der Nephri- 


dien beim Schneiden an verschiedenen Orten stark riss, und zweitens die 
Nephridien, besonders an ihrem proximalen Schenkel, sehr viele Aussackungen 
und Blindsacke aufweisen, so dass der eigeniliche Verlauf des Nierenschlau- 
ches nur sehr schwer zu verfolgen war. 

Immerhin konnte festgestellt werden, dass die Nephridien von Malletia 


\hn- 
lichkeit zeigen mit den Verhaltnissen, wie sie STEMPELL (1898, p. 3098 ff.) 


gigantea in ihrer Lage im Korper und in ihrem Bau eine weitgehende 


bei Malletia chilensis und Leda sulculata beschrieben und in Fig. 34 abgebildet 
hat. Jedes Nephridium beginnt auch bei Malletia gigantea am hinteren Peri- 
cardzipfel mit dem Renopericardialtrichter (Fig. 40, rpt), der sich in einen, 
zunachst etwas ventralwarts verlaufenden Gang fortsetzt. Dieser Gang be- 
schreibt daraufhin einen scharfen Bogen und zieht dorsalwarts und nach 
hinten, geht dann dorsal in den proximalen Schenkel des Nephridiums (Fig. 
40, ps) uber, wie ODHNER (1912, p. 294) diesen Abschnitt des Exkretions- 
organes bezeichnete, oder in die Nierenhohle nach STEMPELL (1898, p. 399). 
Dieser proximale Schenkel bildet zuerst eine massige Erweiterung, verengt 
sich dann wiederum und verlautt nach hinten und ventralwarts, indem er 
starke Blindsackbildungen aufweist. Er scheint an der Stelle, wo er am 
weitesten dorsalwarts sich befindet, mit dem entsprechenden Abschnitt des 
Nephridiums der Gegenseite in offener Verbindung zu stehen (Fig. 40, qc). 
Ganz eindeutig konnte ich diese Verbindung allerdings nicht feststellen, da 
das Nephridialgewebe gerade hier bei beiden Exemplaren, von denen ich 
Schnittserien besass, sehr stark zerrissen, sowie ausserdem die Blindsack- 
bildung ausserordentlich stark war; ferner sind die beiden Nephridien einander 
an dieser Stelle so sehr genahert, dass ihre Blindsacke sich in einander ver- 
zahnen. Der proximale Schenkel des Nierenschlauches verlauft daraufhin 
nach vorn und etwas ventralwarts, um sich dann unter starker Erweiterung 
seines Lumens ganz nach vorn zu wenden und seitlich an dem Magen vor- 
beizuziehen, von diesem durch die Mitteldarmdrtse und die Gonade unvoll- 


standig getrennt. Am vorderen Ende des Magens biegt er lateral und etwas 
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dorsal um und zieht als distaler Nierenschenkel (Fig. 40, ds) (nach ODHNER) 
oder Vorhdhle (nach STEMPELL) seitlich und etwas uber dem proximalen 
Schenkel mehr oder weniger parallel zu diesem, wiederum nach hinten. Dieser 
Abschnitt des Nephridiums zeichnet sich durch sein weites Lumen und 
seine Glattwandigkeit gegenitiber dem proximalen Schenkel aus. Er kreuzt 
an seinem Hinterende den Anfangsteil des Nephridiums, den Renopericar- 
dialgang, zieht unter ihm hindurch auf seine mediane Seite und mundet zu- 
sammen mit dem Ausfithrgang der Gonade auf der Urogenitalpapille (Fig. 
40, ugp) in die Mantelhdhle aus. Auch bei Malletia gigantea liegen, wie bei den 
anderen Protobranchiern, Renopericardialtrichter und Urogenitalporus nahe 
beieinander, in derselben Sagittalebene, wobei der letztere etwas weiter hinten 
gelegen ist. Wir haben somit bei Malletia gigantea dieselben Nephridialver- 
haltnisse, wie sie STEMPELL (1898) fir Leda sulculata und Malletia chilensis 
beschrieben hat, und wie sie ODHNER als charakteristisch ftir alle Protobran- 
chier angab. 

Eine eigentumliche Bildung, die unter den Muscheln nur bei den Proto- 
branchiern im adulten Zustand vorzukommen scheint, ist eine Verbindung 
zwischen dem Gonadenausfuthrgang und dem proximalen Abschnitt des 
Nephridiums, in unmittelbarer Nahe des Renopericardialtrichters. STEMPELL 
fand diese Verbindung bei Leda sulculata als einen offenen Gang und bei 
Malletia chilensis als einen lumenlosen Strang. Er bezeichnete sie als Gono- 
pericardialgang um anzudeuten, dass es sich hierbei wohl urspriinglich um eine 
Verbindung zwischen Pericard und Gonade gehandelt habe. ODHNER be- 
schreibt (1912, p. 295) bei Leda pernula nicht einen Verbindungsgang, sondern 
nur eine Perforation zwischen Wimpertrichter und Urogenitalkloake. Das- 
selbe konstatierte BURNE (1903, p. 302) fur Nucula nucleus. Bei der Gattung 
Yoldia konnten weder Drew (1899) noch ODHNER eine Verbindung zwischen 
Renopericardialgang und Urogenitalkloake feststellen. Bei Malletia gigantea 
fand ich eine Perforation zwischen den beiden Gangen, die dieselbe Aus- 
bildung aufweist, wie sie ODHNER fur Leda pernula beschrieben und abge- 
bildet hat (vgl. seine Fig. 1 a mit meiner Fig. 41). 

Wie OpDHNER (p. 296) betont, herrscht eine grosse Variabilitat in der Aus- 
bildung des Gonopericardialganges bei den verschiedenen Protobranchier- 
formen. Am vollkommensten ist er bei Leda sulculata entwickelt, wo er einen 


ziemlich langen, offenen Gang darstellt. Bei Leda pernula, Malletia gigantea 


und Nucula nucleus bildet er lediglich eine Offnung zwischen dem proximalsten 


Abschnitt des Nephridiums und der Urogenitalkloake, was aber offenbar 
keinen wesentlichen Unterschied zu den Verhaltnissen bei Leda sulculata 
bedeutet, denn die Lange des Ganges wird von der gegenseitigen Lage der 
beiden Endpunkte abhangen. Wenn daher der Wimpertrichter und die Uro- 


genitalkloake weiter von einander entfernt sind, ist der Gang lang, liegen 
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sie dicht bei einander, so ist er dagegen sehr 
kurz. Bei Malletia chilensis ist keine offene 
Kommunikation vorhanden, sondern der offene 
Gang wird durch einen lumenlosen Strang er- 
setzt. Bei Yoldia endlich ist tiberhaupt keine 
Spur einer ehemaligen Verbindung mehr zu 
konstatieren. Diese Gattung wiirde demnach 
die hochste Entwicklungsstufe darstellen; denn 
dass die Entwicklungsreihe von Leda zu Ycldia 
verlauft und nicht in umgekehrter Richtung, 
zeigt die Beobachtung von HERBERS (1913), 
wonach bei Embryonen von Anodonta cellensis 
Schrot. eine offene Verbindung zwischen Go- 
nadenausfuhrgang und Pericard besteht, die in adultem Zustand nicht mehr 
vorhanden ist. 

Es existieren verschiedene Deutungen des Gonopericardialganges. STEMPELL 
wahlte (p. 399) den Ausdruck Gonopericardialgang anstelle der rein topo- 
graphischen Bezeichnung: Gonorenalgang, um anzudeuten, dass er den Rest 
einer urspriinglichen Verbindung zwischen Gonade und Pericard darstellt, wie 
sie auch bei anderen Mollusken vorkommt, zum Beispiel bei Cephalopoden 
und bei Proneomenia. Dagegen glaubt OpHNER (p. 296) in Anlehnung an 
die von STEMPELL (1900) bei Solenomya togata gefundenen Verhaltnisse, 
wo die Gonaden in den proximalen Teil der Nephridien munden, in dem 
Gonopericardialgang der Nuculiden einen Rest eben dieser Verhaltnisse bet 
Solenomya zu sehen. Nun hegt aber STEMPELL in seiner Arbeit uber Sole- 
nomya (1900, p. 144) die Vermutung, dass sich die Nephridien einerseits der 


Nuculiden, andererseits von Solenomya aus einem gemeinsamen Urnephri- 


dialtypus entwickelt hatten und somit eine einander parallel verlaufende Ent- 


wicklung durchlaufen hatten. Daher konne nicht mit Sicherheit gesagt werden, 
ob der Gonadenausfthrgang bei Solenomya in seinem letzten Abschnitt dem 
Gonopericardialgang der Nuculiden entspreche. 

Auch bei gewissen Monotocardiern unter den Prosobranchiern kommt ein 
Gonopericardialgang zur Ausbildung. So beschreibt GIEsE (1915, p. 180) eine 
Verbindung des weiblich funktionierenden Zwitterganges bei Calyptraea 
sinensis L. und (p. 196) auch eine solche bei Crepidula unguiformis. Vorher 
schon hatte BoURNE (1908) bei Neritoiden einen ,,oviducto-coelomic funnel‘ 
beschrieben. KruLt fand (1935, p. 436) einen Gonopericardialgang bei: 
Lithoglyphus naticoides (Fer.) L. Pfeiffer, Bythinia tentaculata L., Palude- 
strina ulvae Pennant und Paludestrina stetni Martens. Nun hat aber GIEsE 
durch seine embryologischen Studien an Paludina vivipara gezeigt, dass bei 
den Monotocardiern, die nur eine linke Niere besitzen, welche durch die 


Torsion des Schneckenkorpers aus der urspruinglich rechts gelegenen Nieren- 
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anlage entstanden ist, die durch die 
Torsion auf die rechte Seite gerickte, 
urspringlich linke Nierenanlage, den 
ebenfalls unpaaren Eileiter in sich auf- 
genommen hat. Demnach ware aber der 
Gonopericardialgang der  Prosobran- 
chier nichts anderes als das Rudiment 

Renopericardialtrichters der ur- 
sprunglichen linken Nierenanlage. 
GIESE nimmt an, dass der Gonopericar- 
dialgang bei den Muscheln, den Proto- 
branchiern und Embryonen von Ano- 


donta cellensis phylogenetisch gleich zu 


bei den Prosobran- 


bewerten sei, wie 
chiern. Dagegen ist nun aber einzuwen- 
den, dass bei allen Muscheln 
Nierenanlagen zur vollen Entwicklung 
gelangen, und somit der Gonopericar- 
dialgang nicht als Rudiment der einen 
bewertet werden kann. Viel eher darf der Gonopericardialgang 
Muscheln, (bei den Protobranchiern und bei Embryonen von Ano- 
ilensis) als ein st der Verbindung der Gonaden mit dem wubrigen 


des Coloms aufgefasst werden, wie sie nach HESCHELER (1900, p. 338) 


bei den Solenogastriden, bei Sepia und bei Nautilus ebenfalls vorkommt. Wir 


hatten demnach in dieser Verbindung ein primitives Molluskenmerkmal zu 


sehen, das bei den hoher entwickelten Formen verschwunden ist. 
Nur der erste Abschnitt des Nephridiums, der Renopert- 
ler darauf folgende erste Teil des proximalen Nieren- 
schenkels, ist mit einem Wimperepithel ausgekleidet (Fig. 42, rpt). Im 
ubrigen ist 1 Malletia gigantea das Nierenepithel vollstandig unbe- 
von cubischen bis niedrig cylindrischen Zellen aufgebaut, 
m basal gelegenen Protoplasmarest einen runden Kern aufweisen 
Der distale Teil dieser Zellen enthalt Vakuolen, in welchen 
runde, gelb gefarbte Konkrementkorner liegen (Fig. 43, kk). Diese Korner 
konnen gelegentlich auch ausserhalb der Zellen, in dem Lumen des Nieren- 


werden, und an einzelnen Stellen sieht man sie aus 


b) Amdbocyten. 


Nahe der Nephridien finden sich Anhaufungen von Amobo- 


Falle, allem Anschein nach, im Dienste der Exkretion 
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stehen (Fig. 43, am). Gelegentlich treten solche Am6ébocyten auch in das 
Nierenepithel ein. Auf die mutmassliche Bedeutung dieser Am6ébocyten wer- 


den wir spater, bei der Besprechung der Exkretion eintreten. 


c) Pericardialdriise. 


Neben den Nephridien und den Amobocyten treten noch die Pericardial- 
drisen als Exkretionsorgane auf. Die Wandung des Pericardes ist, insbe- 
sondere an seiner hinteren Partie, (Fig. 42, pdr) drusenartig ausgebildet. Die 
Zellen dieser Wandung sind rund oder kolbenfOrmig und ragen mit ihrer 
Kuppe in das Pericardlumen hinein’ (Fig. 42, ~). Ihr Kern liegt distal in 
dem kornigen, sich durch Hamatoxylin dunkel blau farbenden Protoplasma. 
Stellenweise finden sich solche Zellen, die sich von der Pericardialwandung 
losgelost haben, frei im Pericardlumen. Insbesondere kommen_ losgeloste 
Zellen in der Nahe des Renopericardialtrichters vor. 

An jedem der beiden Herzvorhofe sitzt ein im fixierten Zustand weisslich 
erscheinendes, kompaktes Organ, das in der Nahe der Herzkammer seine 
erosste Ausdehnung erreicht, sich aber ventralwarts bis gegen die Mundung 
des Vorhofes in die Kiemenaxe erstreckt. Die Oberflache dieses Organes 
erscheint gelappt. Es dtrfte sich hierbei um die Vorhofspericardialdruse 
handeln, welche nach BOLTZMANN (1906) bei andern Muscheln dieselbe Aus- 
bildung aufweist. Auf Schnitten zeigt diese Druse ein lockeres Gewebe, ir 
dessen hellem Protoplasma viele Kerne liegen. In diesem Grundgewebe finden 
sich Anhaufungen von dunkleren Zellen, mit grossen, dunklen Zellkernen und 
unregelmassig geformtem Protoplasmasaum. Oft hangen diese Zellan- 
haufungen traubenformig an Muskelsepten und ragen mit diesen in das 
Lumen des Herzvorhofes hinein, wie dies STROHL (1914, p. 500, Fig. 85 B) 
beschrieben und abgebildet hat. Diese dunkeln Zellen zeigen eine grosse Ahn- 


lichkeit mit Amobocyten, wie sie im ganzen Muschelkorper vorkommen. 


d) Exkretion. 


Soweit dies an dem fixierten Material festgestellt werden kann, geschieht 
die Exkretion bei Malletia gigantea auf die fur Muscheln charakteristische 
Art und Weise. Es finden sich drei Arten von Exkretionsorganen, von 
denen die Nephridien die Hauptarbeit leisten (vgl. STROHL, p. 592). Sie 
scheiden feste Exkretstoffe, die erwahnten gelben Konkrementkorner, aus, 


die sie aus dem sie reichlich umsputhlenden Blute aufnehmen. Als Vehikel 


fiir den Abtransport dieser festen Stoffe dient nach Srrout (1. c.) die Veri- 


cardialflissigkeit, welche durch die Wimpertatigkeit des Renopericardial- 
trichters aus dem Pericard in die Nieren befOrdert wird und hier die aus den 


Zellen ausgetretenen [Exkretstoffe mitreisst. 
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Die zweite Art der Exkretion kommt durch die Tatigkeit der Pericardial- 
drisen zustande: 1. durch die driisige Ausbildung der Pericardialwand und 
2. durch die Vorhofspericardialdriisen. Die Zellen der Pericardwandung 
nehmen die Exkretstoffe wahrscheinlich aus dem Blute der umliegenden 
Blutlakunen auf und die Zellen der Vorhofspericardialdriisen aus dem Blute 
des Vorhofes, wobei die Muskelsepten, welche weit in das Lumen des Vor- 
hofes hineinragen, und den traubenformigen Zellanhaufungen als Ansatz- 
stelle dienen, zur Vergrosserung der inneren Oberflache beitragen mogen. 
Die mit Exkretstoffen beladenen Zellen beider Arten von Pericardialdriisen 
losen sich von ihrer Ansatzstelle los und gelangen in das Pericardlumen, von 
wo aus sie ebenfalls mit der Pericardialfltissigkeit durch den Renoperi- 
cardialtrichter in die Nephridien und von da nach aussen transportiert werden 
(vgl. STROHL 1914, p. 593). 

Die Amobocyten endlich treten in den Dienst der Exkretion, indem sie 
sich ebenfalls mit Abfallstoffen beladen und dann durch aktive, amoboide 
Bewegung durch die Gewebe hindurch und nach aussen wandern. Teilweise 
treten sie in die Nieren ein, deren Wandung durchbrechend, teilweise aber 
gelangen sie nach STROHL (p. 595) durch die Kiemen, die Mundlappen und 


den Darm nach aussen. 


Geschlechtsorgane. 


Es steht wohl ausser Zweifel, dass samtliche Protobranchier getrennt 
geschlechtlich sind. Wenigstens konnte ich in der Literatur keine gegenteiligen 
Angaben finden. Malletia gigantea bildet sowenig eine Ausnahme von dieser 
Regel, wie die anderen Formen, die ich untersuchen konnte. Damit bilden 
sie eine schone Bestatigung zu der von PELSENEER (1896, p. 55) ausgespro- 
chenen Ansicht, dass die Mollusken urspriinglich getrenntgeschlechtlich 
waren, und dass der Hermaphroditismus sekundar einem gonochoristischen 


Zustande folgte. Diesem Ausspruch von PELSENEER steht ein anderer von 


Haas (1935, p. 850) gegenuber, der die Vermutung ausspricht, dass_,,die 


meisten Muscheln in irgend einer Form oder zu irgend einem Zeitpunkt 


zwittrig’ seien. Er schreibt ferner: 


»Es ist namlich allzu auffallig, dass diejenigen Muschelgattungen und 
-arten, bei denen gelegentlicher Vollhermaphroditismus oder jahreszeitliches 
Zwittertum mit vorangehendem mannlichem Stadium gefunden wurde, 
wirtschaftlich besonders wichtige Formen, wie Miesmuscheln, Austern, oder 
besonders beliebte Untersuchungsgegenstande in Forschungsstellen, wie die 
Anodonten, sind, Formen also, denen wesentlich eingehendere Untersuchungen 
gewidmet wurden als irgendwelchen anderen, selteneren oder fur den Men- 
schen gleichgultigeren Formen.* 

Nun sind aber die Protobranchier zwar nicht wirtschaftlich wichtig, 


dagegen bildeten sie fur viele Forscher beliebte Untersuchungsgegenstande, 
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weshalb sie so gut bekannt sind, dass wir mit Sicherheit sagen diirfen, sie 
seien zeitlebens getrennt geschlechtlich, da noch nie Zwittrigkeit bei einem 
Protobranchier hat festgestellt werden kénnen. Sie zeigen demnach auch in 
dieser Hinsicht das urspriingliche Verhalten der Mollusken, da _ nach 
HESCHELER (1900, p. 362) gerade diejenigen Formen unter den Mollusken, 
die wir, nach anderen Merkmalen zu schliessen, als urspriinglich und dem 
Urmoliusken am nachsten stehend anzusehen berechtigt sind, wie die Chito- 
niden, die meisten Prosobranchier und die Cephalopoden, getrennt geschlecht- 
lich sind. Die von Haas aufgestellte Regel hatte daher nur fiir die hdheren 
Muscheln Geltung. 


Uber den Bau der Geschlechtsorgane und insbesondere auch iiber die 


Bildung der Geschlechtsprodukte bei den Protobranchiern ist noch recht wenig 


bekannt. Dagegen existieren Angaben iiber die Lage und Ausdehnung der 
Gonaden. So schreibt PELSENEER (1891, p. 165) tiber die Gonaden von 
Nucula: 


Celles-ci forment les parties dorsales et latérales de la masse viscérale, 
cachant tout a fait le foie; elles sont moins développés au coté droit, ou se 
trouvent les circonvolutions intestinales.“ 


Von den Genitaldriisen bei Yoldia limatula schreibt Drew (1899, p. 17): 


»-hese, when distended with their products, are very extensive. They 
push in between the excretory organs, below the pericardium, between the 
stomach and intestine nearly to the pedal ganglia, and cover and dip in between 
the lobes of the digestive glands.“ 


Bei Malletia gigantea zeigen die Gonaden dieselben Verhaltnisse in Bezug 
auf die Lage und Ausdehnung, wie sie bei den ubrigen Protobranchiern aus- 
gebildet sind. Sie nehmen einen grossen Raum im KoOrper ein, bedecken 
jederseits im vorderen Abschnitt des Tieres die Mitteldarmdrtise an ihrer 
Lateralseite, reichen vorn bis etwas hinter den vorderen Schliessmuskel und 
hinten bis zu dem hinteren, und folgen dem Darmkanal bis tief in den Fuss 
hinunter. Eine kleine Partie dringt dorsal bis in den dorsalen Mantelfortsatz 
hinein. Auch bei Malletia gigantea ist die Gonade der rechten Seite, wo sich 
die Darmschlingen befinden, weniger stark ausgebildet, als die der linken 
Seite. 

Wenn die Schalenklappen entfernt werden, so lassen sich Mannchen und 
Weibchen von blossem Auge unterscheiden. Bei den Weibchen lassen sich die 
sehr grossen Eier leicht erkennen, und bei den mannlichen Tieren fallen die 
feinen, verastelten Schlauche des Spermariums auf. Sowohl in der weiblichen, 
wie auch in der mannlichen Gonade liegen viele Blutlakunen, die auch von 
aussen sichtbar sind. (Vgl. Fig. 44 und 45, D/). 

Urspriinglich sind auch bei Malletia gigantea die Gonaden deutlich paarig 


gewesen, wie dies der paarige Ausfthrungsgang noch erkennen lasst, welcher 
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jederseitz zwischen Kieme und 

Korper, ungefahr in der Mitte 

des Tieres, zusammen mit der 

Niere der entsprechenden Seite 

auf der Urogenitalpapille aus- 

mundet. Diese Papille kann 

unter der Lupe erkannt werden, 

wenn die Kieme entfernt und 

der meist stark kontrahierte 

Fuss etwas in die Lange ge- 

zogen wird, da er sonst durch 

Faltenbildungen die Papille ver- 

deckt. An den Gonaden selbst 

kann die Paarigkeit nicht mehr 

festgestellt werden, wenigstens nicht bei ausgewachsenen Tieren (junge 

Exemplare hatte ich nicht zur Verfiigung), da die Windungen der Gonaden- 
schlauche zu sehr in einander verschlungen sind. 

arium. Jedes Ovarium setzt sich zusammen aus einem System 

von reich verzweigten und gewundenen Eischlauchen, welche sich letzten 


Indes zu einem gemeinsamen Ausfuhrgang vereinigen, der auf der erwahnten 


Urogenitalpapille nach aussen mundet. Die Wandung der Eischlauche besteht 


aus faserigem Bindegewebe mit grossen deutlichen Kernen, in welchem die 
ildungsstatten der Ejier liegen. Die Eibildung kann an den vorliegenden 
Praparaten gut verfolgt werden, da verschiedene Stadien der Eientwicklung 
zu erkennen sind. Die jungen Eier lassen sich leicht durch ihre dunklere Far- 

und ihren relativ zu ihrer Kleinheit sehr grossen Kern von den alteren 
unterscheiden (Fig. 46, je). Um jede dieser jungen Eizellen herum liegen 
mehrere, unregelmassig angeordnete, dunkle Kerne, die eventuell als zu- 
kunftige Follikelzellkerne anzusprechen sind (Fig. 46, fk). Die eigentliche 
Eizelle lasst sich aber sofort vor diesen umliegenden Zellen erkennen, da 
sie mit einem grossen, runden Kerne ausgestattet ist, der ein kugeliges, 


ebenfalls sehr grosses Kernkorperchen enthalt (Fig. 46, nu). Die jungen 
Kizellen liegen auf demselben Eischlauchquerschnitt wie die alteren (Fig. 46, 
ale und 


Uber die alteren Eier schreibt STEMPELL (1898, p. 402): 


Die grossen Eier haben die typische Form: sie besitzen einen grossen, 
runden Kern mit einem Kernkorperchen und sind an ihrer Aussenflache 


regelmassig von dem flachen Follikelepithel uberzogen.“ 


Malletia gigantea haben die alteren Eier eine unregelmassige, meist 
polygonale Gestalt (Fig. 46, ale), mit einem grossen, hellen Kern und 


m kugeligen Kernkorperchen. Das Ejiplasma ist hell, stark mit Eosin 
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farbbar und zeigt ein k6érniges 
Aussehen, wohl wegen dem ein- 
gelagerten Dottervorrat. 

Die Lange der Alteren Eier 
betragt durchschnittlich 137 u, 
ihre Breite 86 w. Der Eikern 
hat einen Durchmesser von 
durchschnittlich 40 uw, und das 
Kernkorperchen einen  solchen 
von 12 uw. Die Eier werden von 
deutlich sichtbaren Follikelzell- 
kernen umgeben (Fig. 46, fk). 

Die Eier sitzen meistens mit 
einer Breitseite der Follikelwand 


an. Von einem Eistiel, wie er bei Muscheln so haufig vorkommt, ist bei 


Malletia gigantea keine Spur zu sehen. 


Auffallig ist der grosse Reichtum an Amobocyten in der weiblichen Gonade. 
In dem vascularisierten Gewebe zwischen den Ejischlauchen kommen stellen- 
weise grosse Anhaufungen von Amobocyten vor, die um den exzentrisch ge- 
legenen, dunklen Kern herum stark rot gefarbtes, stark lichtbrechendes 
Plasma aufweisen. Diese Zellen dringen in das Follikelepithel und sogar in 
den Ejidotter ein, wo sie aber an der Peripherie liegen bleiben. Bilder, wo 
in der Dottermasse Amodbocyten, oder wenigstens ihre Kerne zu sehen sind, 
trifft man ausserordentlich haufig an (Fig. 46, am). Welche Rolle diesen 
Amobocyten bei der Eibildung zukommt, kann an dem vorliegenden Material 
nicht festgestellt werden. Es ist immerhin moglich, dass sie an ihr beteiligt 
sind, da sie gerade im Ovarium in so 
grosser Menge vorkommen. Im Ubrigen 
scheint eine alimentar-folliculare Ei 
bildung vorzuliegen, wobei die Follike! 
zellen die Nahrstoffe an den Dotter ab- 
geben. 

Die Eibildung geschieht bei den Pro- 
tobranchiern demnach anders als bet 
den anderen Muscheln, z. B. Cyclas 
oder Mytilus. Das Follikelepithel liegt 
bei den Protobranchiern ganz um das 
Ei herum, wahrend bei anderen 
Muschelformen die Eischlauchwandung 
zugleich das Follikelepithel darstellt und 
um das Ei herum nur eine dunne, xern- 


lose Hille gebildet wird. An der An- 
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heftungsstelle des Eies an der Eischlauchwandung wird diese 
Hille unterbrochen, und an dieser Stelle geschieht die Ein- 
lagerung von Nahrmaterial in das Ei. 
Die Eier bleiben sehr lange mit der Wandung des Ei- 
schlauches in Verbindung, wenigstens konnte ich keine frei im 
Lumen befindlichen Eier feststellen. Dabei muss allerdings 
gesagt werden, dass bei keinem der Tiere vollstandig reife 
Eier vorhanden waren. 
b) Spermarium. Der bau der mannlichen Gonade ist 
im Prinzip derselbe, wie bei der weiblichen. Auch sie besteht aus einem System 
von verzweigten und gewundenen Schlauchen, in welchen die Spermien ge- 
bildet werden. Auch ihre Lage und Ausdehnung im Korper ist dieselbe, wie 
beim Ovarium. 


Auf einem Querschnitt durch einen Hodenschlauch kann wiederum die 


Bildung der Geschlechtszellen verfolgt werden. Zunachst der bindegewebigen 
Hille, die sehr diinn ist, findet sich die Keimzone mit den Spermatogonien, 
die sehr grosse, helle Kerne aufweisen (Fig. 47, spg). Nach innen zu werden 
die Kerne frei von der Wandung und liegen in einer sehr dicken Schicht 
gegen das Lumen des Schlauches. Nach F. MuGcGLin (1939), der bei Nautilus 
macromphalus G. B. Sow. einen den Verhaltnissen von Malletia gigantea sehr 
ahnlichen Bau des Spermariums gefunden hat, ist dies die Schicht der 
Spermatocyten (Fig. 47, spc). Noch weiter nach innen zu folgt eine Schicht 
von Zellkernen, welche nur ungefahr ™% der Grosse der Spermatocyten auf- 
weisen. Dies ware die Schicht der Spermatiden (Fig. 47, spt). Darauf folgen 
stellenweise Anhaufungen von schon geschwanzten Spermatozoen (Fig. 
47, Sp), deren Kopf aber noch ganz den Kernen der Spermatiden gleicht, nur 
dass schon ein langer, schwach rotlich gefarbter Schwanzfaden vorkommt. 

Retzius (1904) hat unter anderen auch die Spermien von zwei Proto- 
branchierformen, von Nucula nucleus und von Leda minuta untersucht. Die 
reifen Spermien von Nucula zeigen einen langgestreckten, vorn sehr spitz 
zulaufenden Kopf und einen langen Schwanz. Dagegen sind die Kopfe der 
Spermatozoen von Leda muinuta kugelrund und verhaltnismassig gross. Es 
scheint, als ob auch bei Malletia gigantea die Kopfe der Spermien rund seien 
und daher mehr dem Typus von Leda ahnlich sehen als dem von Nucula. 

In der mannlichen Gonade konnten nur vereinzelte Amobocyten festgestellt 
werden. Dies bestatigt die Annahme, dass die Amobocyten im Ovarium eine 
Funktion austben; denn waren sie nur zufallig dort, so wie an anderen 
Korperstellen, so waren sie wohl nicht in so grosser Menge vorhanden, oder 
waren sie dann auch in der mannlichen Gonade zahlreicher zu finden. 

c) Ausftthrungsgange. Die Ausfthrungsgange der Gonaden sind 
bei beiden Geschlechtern in gleicher Weise ausgebildet. Die Wandung der 


Ei- beziehungsweise der Hodenschlauche bildet an einer Seite keine Ge- 
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schlechtszellen mehr, sondern sie legt sich in Leisten, die gegen das Lumen 
des Ganges vorspringen (Fig. 46, gd). Das Epithel dieser Wandung wird 
deutlich bewimpert. Die Kerne liegen in ungefarbtem Plasma. Diese Um- 
wandlung des Keimzellen-bildenden Follikels in den Ausfithrungsgang ge- 
schieht an mehreren Stellen, welche sich schlussendlich zu dem gemeinsamen 
Austfuhrungsgang jeder Gonade vereinigen. Der einheitliche Gang verlauft 
ein Sttick weit dem Cerebro-Pleuro-Visceralconnectiv parallel, durchstésst 
dann die Fussmuskulatur und vereinigt sich mit dem Endabschnitt der 
Niere, um dann mit diesem zusammen auf der Urogenitalpapille nach aussen 
zu munden (Fig. 41, ugp). 


7. NERVENSYSTEM. 


In seinem Gesamthabitus unterscheidet sich das Nervensystem von Malle- 

tia gigantea nicht wesentlich von dem der ubrigen Protobranchier. Es zeigt 
alle Merkmale, die das Nervensystem dieser Ordnung so einheitlich gestalten, 
und die PELSENEER (1891) fur Nucula nucleus (p. 166), Leda pella (p. 172) 
und Solenomya togata (p. 182), sowie STEMPELL 
(1898) fur Leda sulculata, Malletia chilensis (p. 
403 ff) und (1900, p. 146) fur Solenomya togata be- 
schrieben haben. In der Bezeichnung der Nerven 
mochte ich mich an die Arbeiten von STEMPELL 
halten, da die Verhaltnisse der von ihm untersuchten 
Formen im Wesentlichen mit denen bei J/alletia 
gigantea ubereinstimmen. 

a) Die Cerebropleuralganglia (Fig. 48, 


cpg) liegen in der Nahe der Mundoffning und um- 


geben hufeisenformig den Anfangsteil des Osopha- 


gus an seiner Vorderseite, in einiger Entfernung vom 
Hinterrande des Musculus adductor anterior. Die 
beiden Ganglia sind durch eine lange, verhaltnis- 
massig dicke, nach vorn gebogene Commissur (Fig. 
48, cc) miteinander verbunden, an der die Ganglia 
selbst jederseits nur als eine massige Verdickung er- 
scheinen. Nach HILTON (1919, p. 75) sind bei einer 
anderen Art von Malletia, bei Malletia faba Dall, die 
beiden Cerebralganglia miteinander verschmolzen, so 
dass die verbindende Commissur verschwunden ist. 
Dasselbe schreibt PELSENEER (IQII, p. 7) von Mal- 
letia sibogae. Nach hinten zu geht bei Malletia gigan- 
tea jedes Ganglion unmerklich in das _ Cerebro- 
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pleurovisceralconnectiv (Fig. 48, cpvc) tiber, das in einem stumpfen Winkel 
zu der erwahnten Commissur nach hinten verlauft. Eine Spaltung der 
Ganglienmasse in zwei, je dem urspriinglich voneinander getrennten Cerebral- 
und Pleuralganglion entsprechende Anschwellungen konnte nicht festgestellt 
werden. Sie scheinen Ausserlich vollstandig miteinander verschmolzen zu 
sein, und nur der deutlich doppelte Ursprung der Pedalconnective deutet noch 
auf eine ehemalige Zweiteilung jedes Ganglions hin. 

An der ventralen Innenseite eines jeden Ganglions entspringen dicht neben 
einander die beiden zu dem Pedalganglion der entsprechenden Seite ziehenden 
Connective. Sie weichen jedoch kurz nach ihrem Ursprung auseinander, und 


wahrend der medial gelegene, als eigentliches Cerebropedalconnectiv anzu- 


ec 
sprechende Strang mehr oder weniger direkt zu dem Pedalganglion hinzieht 


(Fig. 48, cpc), verlauft der laterale, das Pleuropedalconnectiv darstellende 
Nerv zunachst lateralwarts und etwas nach hinten, biegt darauf in einem 
stumpfen Winkel um und zieht dem Cerebropedalconnectiv entgegen, mit 
welchem er sich zu dem Cerebropleuropedalconnectiv vereinigt (Fig. 48, cppc), 
das an der Dorsalseite in das Pedalganglion einmtndet. Bald nach dem Ur- 
sprung aus dem pleuralen Anteil des Ganglions entsendet dieses Pleuropedal- 
connectiv einen Nerven, der in grossem Bogen durch die Ruckziehmuskulatur 
des Fusses hindurch verlauft, zu dem nun vereinigten Pedalconnectiv zurtck 
zieht und wiederum in dieses eintritt. In seinem Verlaufe gibt er Fasern zu 
den umliegenden Geweben ab. STEMPELL (1898, p. 404) konnte diesen Nerven- 
ring in gleicher Ausbildung auch bei Leda sulculata und Malletia chilensis fest- 
] 


stellen. Er deutet ihn als proximalen Teil des Nervus statocysticus, eine 


Ansicht, der ich nicht unbedingt beistimmen mochte, da erstens der Nerv 
deutlich aus dem Pleuropedalconnectiv und nicht aus dem Cerebropedalcon- 
nectiv entspringt, die Statocyste dagegen, nach allem, was wir von den 
anderen Mollusken wissen, zum _ Innervationsgebiet des Cerebralganglions 
gehort. Ihr Nerv musste demnach eher im Cerebropedalconnectiv als im Pleuro- 
pedalconnectiv verlaufen. Zweitens ist der Nerv, wie bei der makroskopischen 
Praparation deutlich zu sehen war, bedeutend dicker als der ausserst feine 
Nervus statocysticus (vgl. Fig. 48, mst) und kann somit kaum seine direkte 
Fortsetzung darstellen. Ich mochte daher diesen Nerven, den STEMPELL als *& 
bezeichnete, lediglich nach seinem Verlaufe als ein laterales Pleuropedal- 
connectiv (Fig. 48, /ppc) auffassen und entsprechend benennen. 

Ausser den beiden Connectiven kommt bei Malletia gigantea von der Innen- 
seite eines jeden Cerebropleuralganglions noch ein weiterer Nerv, der zu der 
Mundlappenaxe zieht, sehr bald in diese eintritt und in ihr nach hinten ver- 
lauft. Es ist dies der Nerv, den STEMPELL (1898, p. 403) als Nervus appen- 
dicis buccalis bezeichnet hat (Fig. 48, nab). 

Den Connectiven gegenuber entspringt ein kraftiger Nervenstamm, der 


Nervus pallialis anterior major (Fig. 48, npama), der zunachst nach vorn 
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zieht, sich unter dem vorderen Schliessmuskel in zwei Aste teilt, von denen 
der eine vor dem Schlisser dorsalwarts ansteigt und die vordere dorsale 
Mantelpartie innerviert. Der andere, machtigere Ast versorgt den vorderen 
Abschnitt des Mantels. 


Dicht bei dem vorderen grossen Mantelnerven entspringt ein dinner Nerv, 
der zum vorderen Schliessmuskel zieht und sich hier verzweigt. STEMPELL 
nannte diesen Nerven: Nervus adductoris anterioris. (Vgl. Fig. 48, naa). 

Der Nervus pallialis anterior minor (Fig. 48, npami) entstammt dem late- 
ralen Abschnitt des Ganglions. Er verlauft seitlich und nach unten, mundet 
in den ventralen Mantelrand ein und zieht parallel mit ihm nach _ hinten. 
Er ist es auch, der das vordere Mantelrandorgan innerviert. 

Nach hinten zu geht das Ganglion allmahlich in das Cerebropleurovisceral- 
connectiv tuber, das durch die Masse der Mitteldarmdriise hindurch nach 
hinten zieht, unter dem Pericard hindurch und tiber die Kiemenaxe hinweg 
verlauft zu dem Visceralganglion, in welches es ebenso allmahlich tbergeht 
wie vorn in das Cerebropleuralganglion. 

Ungefahr in der Mitte seines Verlaufes bildet das Connectiv ein kleines 
Ganglion (Fig. 48, mg), indem es sich an dieser Stelle etwas verdickt und 
typische, multipolare Ganglienzellen darin auftreten. 

Gonade dicht an und entsendet Nervenfasern in diese. Es durfte 

um die bei einigen Muscheln (z. B. Najaden, Cardium, Mya etc.) gefundenen 
medianen Ganglien handeln (vgl. HESCHELER 1900, p. 225), die bei A/alletia 
ebenfalls die Geschlechtsorgane innervieren. STEMPELL (1912, p. 10) deutet 
diese Ganglien, die sein Schuler Grieser bei Chama pellucida nachgewiesen 
hat, als die hinteren Centren des autonomen Nervensystemes. 

b) Die Visceralganglia (Fig. 48, vg) liegen dicht beisammen 


unter dem Vorderrande des M. adductor posterior. Sie sind durch eine 


kurze, sehr breite Commissur miteinander verbunden, derart, dass sie zu 
sammen die Gestalt eines H besitzen, dessen Schenkel sie mit den Ubergangen 
in ihre Hauptnervenstamme darstellen, wahrend die Commissur den Quer 
strich bildet. Dieses Verhalten, sowie auch die Lage unter dem hinteren 
Schliessmuskel entspricht genau dem, was STEMPELL (1898, p. 404) fur 
Leda sulculata und Malletia chilensis angibt, wahrend HILTON (1919, p. 75) 
schreibt, dass bei Malletia faba die Visceralganglia weit von einander getrennt 
liegen und durch eine lange, dunne Commissur verbunden seien. 

Hinter dem nach vorn verlaufenden Cerebropleurovisceralconnectiv ent- 
springt jederseits ein kraftiger Nervus branchialis aus den Visceralganglia 
(Fig. 48, nbr). Er zieht zunachst eine kurze Strecke weit seitwarts, biegt 
darauf in einem rechten Winkel nach hinten um und tritt in die Kiemenaxe 
ein. Dicht hinter der Umbiegungsstelle verdickt sich der Kiemennerv zu dem 
Osphradialganglion (Fig. 48, og), dem das Osphradium an der Innenseite 


der Kiemenaxe dicht aufliegt. 


A. 1939 
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dorsal 


hinten 


ventral 

Fig. 40. 

Uber der Ursprungsstelle des Kiemennerven geht ein feiner Nerv ab, den 

STEMPELL (1898, p. 405) als Nervus adductoris posterioris bezeichnete, und 

der nach hinten verlauft und zwischen zwei Muskelbundeln in den hinteren 
Schliessmuskel eintritt, wo er sich verzweigt (Fig. 48, nap). 

An seinem Hinterende geht jedes Visceralganglion in den Nervus pallialis 


posterior uber (Fig. 48, upp), der sich bald in zwei Aste spaltet, deren einer 


unter dem Schliessmuskel hindurch nach hinten zieht und sich in der hinteren 


dorsalen Mantelpartie verzweigt. Der andere, bedeutend kraftigere Ast zieht 


lateralwarts tiber die Kieme hinweg zu dem Mantelabschnitt, der die Siphonen 


bedeckt. In seinem Verlaufe gibt er einen dunnen Ast nach hinten zu der 


iteren Mantelflache ab, der seinerseits wieder einen Zweig zum Analsipho 


entsendet. Kurz daraut cre sich nochmals ZwWe Aste, Von denen d 


cr 


lateral gelegene in grossem Bogen gegen den ventralen Mantelrand 
nzieht. Er innerviert den unpaaren Siphonaltentakel. Am Mantelrande biegt 
der Nerv nach vorn um (Fig. 49, npp), dem entsprechenden vorderen Mantel 
vegenziehend und mit diesem die Mantelrandschlinge bildend. Det 


ite, starkere Ast zieht der Siphonenbasis entlang, direkt unter dem eben 
veschriebenen ersten Ast. Er gibt in mehr odet1 weniger regelmassigen Ab 
standen Nerven zu dem Intersiphonalseptum und zum Branchialsipho ab, 


‘hen zwei Langsmuskelbun 
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Fig. 50. 


Histologisch zeichnet sich das Visceralganglion durch die auffallig grossen, 
mit sehr grossen, runden Kernen versehenen, multipolaren Ganglienzellen 
aus, wie sie in keinem der anderen grossen Ganglien auftreten. Ganglien- 
zellen derselben Ausbildung konnte ich an einer ganglidsen Partie des hinteren 


Mantelnerven feststellen, an der Stelle, wo sich der eigentliche Mantelnerv 


vom Nervus siphonalis branchialis trennt. Hier wird ein makroskopisch nicht 


wahrnehmbares, langgestrecktes Ganglion gebildet, das ich als Ganglion 
siphonale bezeichnen mochte (Fig. 50, sig), in Anlehnung an die Verhalt- 


nisse bei Pholas dactylus, wie sie RAwitz (1892, p. 162 und Fig. 5, p. 163) 


sowie FORSTER (1914, p. 383 und Fig. 15, p. 385) beschrieben und abge- 


bildet haben. Das, was RAwitz als gangliose Anschwellung an der Ursprungs- 


stelle des Branchialsiphonerven bezeichnet, beschreibt FOrstTeR wortlich: 


,»Hinter der Abzweigungsstelle des Septalnerven stOsst man 
scheinbares, langliches Nervenknotchen, das Siphonalganglion, dé 
die Ursprungsstelle fur den ersten Branchialsiphonerven_bildet.* 


Die Ubereinstimmung in der Lage des Siphonalganglions von Pholas dac 


tylus mit den bei Malletia giganica gefundenen Verhaltnissen durfte kaum 
anzuzweifeln sein. 


c) Die beiden Pedalganglia (Fi 


g g. 48, 


ungefahr in halber Hohe des Fusses,, nahe dessen vorderer 
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eines jeden Ganglions ist annahernd die einer bauchigen Flasche, wobei der 
Flaschenhals, durch den Nervus pedalis inferior dargestellt, ventralwarts ge- 
richtet ist. Die Dorsalseite ist abgeflacht und bildet die Unterlage fur einen 
Muskelstrang, in welchem die Statocyste eingebettet liegt. Die beiden Ganglia 
sind durch zwei, ausserlich nicht sichtbare Commissuren miteinander ver- 
die vordere bedeutend kraftiger entwickelt ist als die 
hat STEMPELL (1898, p. 405) bei Leda sulculata und Malle- 
‘hilensis beobachten konnen. 

Von seiner Ventralseite entsendet ein jedes Pedalganglion einen kraftigen 
pedalis inferior (Fig. 48, npinf), der zunachst ventralwarts zieht, 
- nach hinten umbiegt und sich in der hinteren Partie der Fuss- 

tur verzweigt. 
halb dieses Nerven nehmen an der Vorderseite des Ganglions drei 
liegende Nervi pedales anteriores (Fig. 48, mnpa) ihren Ur- 
ung. Sie verlaufen etwas nach vorn-ventral, biegen aber sehr bald nach 
in der vorderen Fussmuskulatur, wobei der 
gelegene speziell den Sohlenrand zu innervieren scheint. 


Flache jedes Ganglions, etwas seitlich, entspringen zwet 


laterales. Sie verlaufen nach hinten und ventralwarts 


Cerebropleuropedalconnectiv. Es steigt mehr odet 
unter Abgabe von mehreren Seitenasten. 
-ht, ebenfalls an der Dorsalseite des Ganglions, 
lis superior al ‘ig. 48. npsup) 
histologischen Bau des Nervensystemes mochte ich nicht naher 
an dem konservierten Material, das mir zur Verfugung stand, 
i Nervenfarbung nicht ausfihren liess. Es scheint jedoch 


ia bei Malletia gigantea mit den anderen Muscheln 


timmen, wenigstens soweit sich dies mit einer einfachen Hamalaun- 


1g feststellen liess. Doch moge auf Zellen in der peripheren Kinden- 


schicht der ‘rebropleural- und Pedalganglia hingewiesen sein, die radiar 
angeordn rni Pigment enthalten. Diese Zellen erreichen 
Ganglia umgebende Bindegewebshulle. Es 

offenbar nicht um das von Haas (1935, p. 9O1) erwahnte, 
ge) Pigment, da dieses in den Neuropilgliazellen, den im 
‘legenen Gliazellen, enthalten ist, wahrend bei Malletia gigantea das 
im Gegenteil in der peripheren Rinde zu finden ist. 
Verhaltnisse, wie sie sich bei Malletia gigantea 

Protobranchiern, die zu untersuchen ich Gelegenheit 

‘igten, mOochte ich mich der von STEMPELL (1898, p. 403, und 1912, 
HESCHELER (1900, p. 223) postulierten Auffassung, dass inner- 


Ordnung der Protobranchia eine Verschmelzung der Pleural- mit 


or, 
- 1 4 
1 
feine Nervi pedals: 
(Fig 1S, nnpl). 
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den Cerebralganglia stattgefunden jhabe, durchaus anschliessen. DREW (1901, 
p- 374) und BurNE (1904, p. 44); gaben den beiden Wurzeln der Pedalcon- 


| 


nective eine andere Deutung. Mit} einander tbereinstimmend schreiben sie, 


dass bei Nucula, wie bei den knderen Protobranchiern, ein einheitliches 


Cerebralganglion zu finden sei, und dass demnach die hintere Wurzel des 

Pedalconnectives eventuell als Anfdngsteil des Nervus statocysticus anzuspre- 
chen ware. Jedoch scheinen mir jliese Angaben zu wenig gut fundiert zu 
sein, um eine so tberzeugende Erklarung, wie die des successiven Zusammen- 
ruckens und Verschmelzens des Cerebral- und Pleuralganglions jeder Seite 
zum Gehirnganglion der hoheren Muscheln, zu widerlegen und damit auch 
die Ableitung der Lamellibranchier von Formen vom Urgastropodentypus, 
dem vielleicht die heutigen Prosobranchier am nachsten stehen, zu negieren. 
Ich stehe der Theorie der beiden \Forscher auch deshalb etwas skeptisch 
gegenuber, weil ich selber bei Nucila nucleus eine deutliche Spaltung des 
Gehirnganglions in zwei Portionen feststellen konnte. 

Wenn wir demnach bei der von HESCHELER und STEMPELL vertretenet 
Ansicht bleiben und die Muscheln von| kopftragenden, prosobranchierahnlichen 
Formen ableiten, was ja durch die Befunde an anderen Organsystemen 
ebenfalls befurwortet wird, so kommt|bei unserem Deutungsversuch fur Mal 
letia gigantea als eigentliches Cerebralanglion nur das Gebiet des Ursprunges 
des Mundlappennerven und des Cerebr)pedalconnectives in Frage. Alles Ubrige 
musste dann dem Bereiche des Pleurdlganglions zugewiesen wer 

nun noch wbrig, e1 Deutung fur den aus dem Pleuropedal 
connectiv entspringenden, in das verdinigte Cerebropleuropedalconnecti\ 
ruckverlaufenden Nerven, den ich jaterales Pleuropedalconnectiy 
habe, zu suchen. Es ware denkbar, (lass wir in diesem Verhalter 


Protobranchiern noch Anklange an (lie vermutlichen Vorfahren 


lusken finden konnten, insofern als esj sich um eine ursprtinglich selbstandige 
Verbindung zwischen Pleurovisceral nd Pedalstrang handeln wurde. Wie 
ja HESCHELER (1900, p. 35) flr dén rekonstruierten Urmollusken 

liegen ursprunglich in dem Pleurovis¢eralstrang Ganglienzellen 

ihn zu einem eigentlichen Markstitang werden lassen. Rein 

konnte man zu der Vorstellung gelangen, dass dieser pleuroviscerale Mark 
strang dem Seitenstrang platodenahnjicher Formen gleichzusetzen ware, der 
mit dem Pedalstrang, in diesem Jl ejlle besser Bauchstrang genannt, dieser 
Formen durch mehrere Querverbindungen in Zusammenhang gestanden habe. 
Bei der Bildung von lokalisierten (;anglien ging naturgemass die Vielheit 
der Verbindungen zwischen den beiden Langsstrangen verloren, und es ver 
blieben nur noch die Verbindungen er centralisierten Stellen, der Ganglien, 
iibrig. Es scheint mir nicht so ganz unwahrscheinlich zu sein, dass bei den 
Protobranchiern der Nerv, der von mir laterales Pleuropedalconnectiv gt 


nannt wurde, als eine letzte Andeutung zahlreicherer Querverbindungen der 


19 


or 
39 
] \ ] 


418 


EVA STOLL 
beiden Langsstamme sich erhalten habe. Denn, lage hier eine Neubildung 
vor, so ware es unerklarlich, warum dieser Nerv in grossem Bogen in das 
Connectiv zuruckverlaufen wurde. 
Was die medianen Ganglien anbetrifft, so mochte ich nur erwahnen, dass 
sie mir eher als in der Entwicklung begriffene, denn als rudimentare Organe 


erscheinen, da sie ja bei verschiedenen Eulamellibranchiern in hoher Aus- 


bildung vorhanden sind (vgl. zum Beispiel STEMPELL I912, p. 6, Fig. 5, 
) 


Chama pellucida). Es ist anzunehmen, dass sie bei genauer Untersuchung 
des Nervensystemes auch bei anderen Muscheln zu finden sein werden, da 
sie wohl kaum nur bei Protobranchiern und Eulamellibranchiern anzu- 


treffen sind. 


8. SINNESORGANE. 
vordere Mantelrandorgan. 


var der erste Forscher, der ein, wie es sich herausstellte, fur zwei 

ien der Protobranchier, die Malletiiden und Lediden, charakteristisches 

Sinnesorgan am ventralen Mantelrande von Yoldia limatula beschrieb und 
vgl. Drew 1899, p. 7, Fig. 1, 16, 17). Er sagt wortlich: 

from each margin, opposite the extremity of the stripe on the 

end of the shell, is an oblong projection, Fig. 1, ae. This projection 

row of sense-papillae, and is ciliated on either side, Figs. 16 and 17. 

‘s of the anterior pallial nerve undoubtedly enter it, and enlarged 

muscles act as its retractor. These organs are very sensitive to 

anical stimulation, and probably serve as tactile organs, but their fune- 

not known. They are placed so near the edges of the retracted foot 

ms possible that they may serve some function in connection with 

observations were made that support this surmise or that give a 

other function.“ 


1910 veroffentlichte STENTA eine kleine Arbeit uber ein neues 
bei Leda commutata, das in einer Rinne zwischen Miittel- 


des Mantelrandes gelegen ist. STENTA schreibt (p. 155): 


Dieses Organ erscheint als eine Verdickung des Mantelepithels der Mittel- 
falte. In seinem Bereich liegen die Kerne in mehreren Reihen angeordnet. 
Auffallend ist auch der Umstand, dass die peripherisch gelegenen Kerne 
nicht eine runde Form, wie die tiefer legenden, besitzen, sondern von 
langlich-elliptischer Gestalt sind. Sie liegen in einfacher Reihe dicht neben 
einander: zwischen ihnen und den wubrigen Kernen ist ein kernfreier Zwi- 
schenraum vorhanden. Die Verdickung des Epithels setzt sich eine kurze 
Strecke auch auf die Innenfalte fort; hier sind jedoch die intensiver sich 
farbenden Kerne, wie gewohnlich, in einfacher Reihe angeordnet. Die freie 
Epithelflache des Mantelrandorganes ist von einem dichten Wimperbesatz 
uberzogen; die uberaus zarten Wimpern sind anscheinend starr. Die (gegen- 
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uber liegende) Aussenflache der Innen- 
falte hingegen ist mit Flimmerhaaren 
versehen.‘ 
Aus diesen beiden Beschreibungen ist hinten 
zunachst keine Ahnlichkeit des von 
STENTA in der vordersten Gegend des 
Mantelrandes von Leda commutata be- 
schriebenen Sinnesorganes und der 
,anterior projection of the margin of 
the mantle“, die Drew bei Yoldia lima- 


tula vorfand, zu ersehen. Um gemeinsame Zuge im Aufbau dieser beiden 


Bildungen zu erkennen, habe ich zunachst versucht Querschnitte durch die 


vordere Mantelpartie von verschiedenen Protobranchierformen zu betrachten 
und mit einander zu vergleichen. 

Bei Malletia gigantea ist das vordere Mantelrandorgan makroskopisch als 
eine langliche Anschwellung zwischen Mittel- und Innenfalte des vorderen 
ventralen Mantelrandes, an der Stelle, wo dieser dorsalwarts umbiegt, deutlich 
zu erkennen (vgl. Fig. 51, sio), und zwar in derselben Ausbildung, wie sie 


oe- 


Drew fur Yoldia limatula angegeben hat. An einem mit Boraxkarmin g 
farbten, in Cedernol aufgehellten Totalpraparat dieser Mantelrandgegend von 
Malletia gigantea wird in der Anschwellung ein schmaler Hohlraum sichtbar, 
der vorn, am Grunde der Mittelfalte durch eine kleine Offnung nach aussen 
mundet (Fig. 52, hr). Es konnte keine Bewimperung der Anschwellung fest- 
gestellt werden, was aber vielleicht auf die lange Konservierung des Materials 
zuruckzufuhren ist; ebensowenig fand sich eine Besetzung mit Sinnespapillen, 
wie sie Drew bei Yoldia limatula beobachten konnte. 

Auf einer Querschnittserie durch das Mantelrandorgan fallt der mit ein- 
schichtigem Wimperepithel ausgekleidete Hohlraum auf, derselbe, der auf 
dem Aufhellungspraparat zu sehen war. Die Epithelauskleidung dieses Hohl- 
raumes zeigt nicht an allen Stellen dieselbe Beschaffenheit. Betrachten wir 
einen Querschnitt durch die vordere Partie der Mantelanschwellung, so zeigt 
sich an der Innenfalte des Mantelrandes ein niedriges, bewimpertes Epithel 
mit runden, ein deutliches Kernkorperchen aufweisenden Kernen (Fig. 53, a). 
Distalwarts, das heisst gegen das freie Ende des Mantelrandes zu, wird das 
pithel etwas hoher und bildet unregelmas- 
sige, gegen das Lumen des Hohlraumes vor 
springende Leisten (Fig. 53, 6). Am ven- 
tralen Ende des Hohlraumes wird das 
I‘pithel sehr niedrig, und es verliert die 
Wimpern. Dorsalwarts umbiegend verlauft 
es darauf mehr oder weniger parallel zu 


dem gegentber liegenden Epithel und lasst 
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nur einen schmalen Spaltraum zwischen 
sich und diesem (Fig. 53, y). An der 
Stelle, wo das Epithel einer in das 
Lumen des Hohlraumes vorrage 


1 


Bindegewebswulst wuberzieht, wird es 
wiederum hoher, und seine Kerne wer- 
den lang und schmal (Fig. 53, 0). Am 
dorsalen Ende des Wulstes liegt das 
eigentliche Sinnesorgan (Fig. 53, slo 
und Fig. 54). Es besteht aus mehreren 

». gegen den Hohlraum zu gerichtete, aus regelmassigen, 

dunkel gefarbte Kerne aufweisen 
besetzt sind. Unter dieser 


Schichten mit meist runden 


der vom Nervus pallialis 


minor herzukomm 
Sinnesorgan ein (Fig. 54, 7). n dorsalen Ende des Or 
-derum einschichtig, mit sehr hohen, schmalen Zellen, 


sschriebene niedrige Wimperepithel tbergehen. 


randorgan von 


iteirandes 


‘fia gigantea 


14 


nesorgan ad 


geschiossenen Hohlraum zu 


Yass dies jedoch kein 


Unterschied 


\ngaben 


hervor, der (1Q10O, p. 154) 


auf Querschnitten durch det 
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SiS | 3 
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en erste 
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idet 
Use (ie mit kurzen, a1 
ersten Zellschicht liegen zwei bis drei weiterr 
Kernen. Kin Nerven: 
scheint, tritt in das ] 
vanes wird das Epitl 
lie aber bald in das zu Anfang 
\n seinem Vorderende steht der Hohlraum, wie bereits erwahnt wurde, 
lurch eine schmale Offnung mit de \ussenwe n Verbindung. Dieser Aus 
fuhrungsgang wird von miedrigem, wimperndem Epithel ausgekleidet, das an 
er Mundungsstelle unmerklich in das Mantelepithel ubergeht. 
Makroskopisch gleicht demnach das Mantel gigantca 
det mn Drew fur Yoldia limatula beschriebenen vorderen Mantelvorragung, 
wahrend das 1 ikroskopische Bild beinahe dentisch 1s nit dem von STENTA 
be: Leda commutata gefundenen vorderen Mantelrandorgan. Der einzige 
Unterschied, der zwischen dem Mantelrandorgan von Jalletia gigantea und 
demjenigen von Leda commutata besteht, ist, dass bet Leda das Sinnesorgan 
ITe n einel Nii tel 

4 und Innenfalte des 12. 
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,»zwischen der inneren und mittleren Falte, dorsal 
welche beide anfangs allmahlich in einander 
ubergehen, eine Bucht oder Rinne entsteht, die 
auf den nachfolgenden Schnitten immer tiefer 
wird, bis sie bloss durch einen engen Spalt mit 
der Aussenwelt in Verbindung steht. Dieser 
Spalt kommt dadurch zustande, dass der peri- 
pherische Abschnitt der Innenfalte sich distal 
neben der Mittelfalte ausbreitet, ja zuweilen 
uber sie vorragen kann.“ 


Wenn nun die tiber die Mittelfalte vorragende 


na 


Innenfalte mit dieser verwachst, so wird an 


3 


Stelle der Rinne zwischen den beiden Falten ein 


3 
= 


geschlossener Hohlraum gebildet, wie ihn J/al 
letia gigantea aufweist. Wir hatten somit in der 
Ausbildung des Mantelrandorganes von Leda 


commutata einerseits und Malletia gigantea anderseits zwei Extreme ver 


wirklicht, wobei der beinahe geschlossene Hohlraum von Malletia gigantea 


durch successives Verschmelzen der Mittel- und Innenfalte des Mantel- 
randes aus der bei Leda commutata noch ganz offenen Rinne entstanden zu 
denken ware. 

Ich fragte mich nun, ob die zwischen diesen beiden Extremen gelegenen, 
hypothetisch angenommenen Zwischenstufen im Verwachsungsprozess der 
beiden Mantelrandfalten nicht irgendwo  verwirklicht sein konnten und 
untersuchte daher die mir zuganglichen Protobranchier auf dieses Mantel 
randorgan. Ausser bei Malletia gigantea konnte ich, um es gleich vorwegzu- 
nehmen, bei Leda pella, Leda pernula, Portlandia isonota, und Yoldia limatula 


ein wohlausgebildetes Mantelrandorgan feststellen, 


wahrend bei Nucula nucleus, Nucula proxima und So- oie 
lenomya togata keine Spur davon zu finden war. 

den beiden Leda-arten (Fig. 55 und 56) stimmt der 
Bau des Mantelrandorganes insofern mit dem von 
Leda commutata, wie STENTA beschrieben hat, 
iiberein, als auch hier das Sinnesorgan mehr oder 

niger frei in der von der Innen- und Mittelfalte 
bildeten Rinne gelegen ist; immerhin ist zu bemerken, 
dass diese Rinne zwar bei Leda pella in ihrer ganzen 
Lange mit der Aussenwelt in Verbindung steht, bet 
Leda pernula dagegen am hinteren Ende der Rinne ?°* 
bereits eine Verwachsung der beiden Falten beginnt, 


oe- 


sodass auf Querschnitten an dieser Stelle ein 


schlossener Hohlraum zu_ sehen ist. Er ist sehr 
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kurz, aber er stellt immerhin eine Anfangsstufe im Verwachsungspro- 
ZeSS dar. 

Bei Yoldia limatula geht diese Verwachsung noch etwas weiter, jedoch 
sind auch hier die innere und mittlere Mantelrandfalte nur ein kurzes Stuck 
weit verwachsen und das eigentliche Sinnesorgan steht in offener Communica- 
tion mit der Aussenwelt. (Drew, der das Mantelrandorgan von Yoldia limatula 
zwar ausserlich richtig beschrieb und abbildete, hat dessen mikroskopische 
Struktur nicht erkannt und der Querschnitt, den er in seiner Fig. 17 gibt, 


zeigt das Sinnesorgan nicht. Es sei mir daher gestattet, an dieser Stelle 


nochmals einen Querschnitt durch das Mantelrandorgan abzubilden; vgl. 


Bei Portlandia isonota ist die Verwachsung der beiden Mantelrandfalten 
bedeutend weiter fortgeschritten, sodass hier bereits ein grosser Hohlraum 
besteht. Das Sinnesorgan liegt in unmittelbarer Nahe der Mundungsstelle des 
Hohlraumes, die hier aber noch deutlich rinnenformig ist. Nun ist es nichf 
nehr weit bis zu den bei Malletia gigantea gefundenen Verhaltnissen, wo 


Hohlraum durch einen feinen Porus mit der Aussenwelt in Verbindung 


konnen in Bezug auf das Mantelrandorgan folgende Entwicklungs- 

reihe aufstellen: 

Leda commutata (n. STENTA) und Leda pella 

Leda pernula 

Yoldia limatula 

Portlandia isonota 

Valletia gigantea 
wobei Leda commutata und Leda pella den ursprunglichsten Zustand ver- 
kérpern widen, Jalletia gigantea dagegen am hochsten differenziert er- 
schiene. 

Das eigentliche Sinnesorgan, das in allen Fallen am vorderen Ende der 
Mantelrandanschwellung, an der Ubergangsstelle der Mittel- in die Innenfalte 


antelrandes, aber noch auf der Seite der Mittelfalte gelegen ist, zeigt 


commutata beschreibt), die aus mehreren Zellschichten gebildet 
1er gelegene Zellschicht weist langliche, in einer Reihe stehende 


tragt kurze Wimpern. Unter dieser ersten Schicht liegen 

itere Zellagen, die sich durch ihre mehr rundlichen 

‘erne auszeichnen. STENTA betont (1910, p. 155), dass diese unteren Zell- 
schichten von der ersten durch einen kernfreien Zwischenraum getrennt 
Ich konnte nirgends einen solchen deutlich ausgebildeten Zwischen- 


feststellen; bei allen untersuchten Formen liegen die Zellagen einander 
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Wie bei Leda commutata ist das Epithel der Mittel- dorsal 


falte bei allen untersuchten Formen wimperlos, wah- 


rend das Epithel der Aussenseite der Innenfalte mit 
Flimmerhaaren besetzt ist. 

STENTA erwahnt (p. 156), dass das von ihm ge- 
fundene Mantelrandsinnesorgan von Leda commiutata 
in seinem histologischen Aufbau eine gewisse Ahn- 
lichkeit besitze mit den von THIELE (1889) fir eine 
ganze Reihe von Muscheln beschriebenen ,,abdominalen 
Sinnesorganen“. THIELE gibt an (p. 52), dass das 
Epithel der abdominalen Sinnesorgane aus zwei Arten 
von Zellen bestehe: 1. aus einer einfachen Reihe von wimpertragenden ,,peri- 
pheren Spindeln“ und 2. aus mehreren Lagen von ,,KO6rnerzellen’. Er deutet 
die erste Zellart als Sinneszellen, die zweite als mOglicherweise bi- bis multi- 
polare Ganglienzellen. 

Die Ahnlichkeit des histologischen Bildes der abdominalen Sinnesorgane 
mit dem der Mantelrandorgane ist wirklich auffallig, und es liegt die Ver- 
mutung nahe, dass auch eine Ahnlichkeit in der Funktion dieser beiden 
Organe bestehe, umsomehr, als die Formen, bei welchen THIELE abdominale 
Sinnesorgane feststellen konnte, keine Mantelrandorgane zu besitzen scheinen, 
und umgekehrt bei den Protobranchiern keine abdominalen Sinnesorgane 
vorkommen. 

Zieht man auch noch die Gattungen Nucula und Solenomya in den Kreis 
der Betrachtung, so findet man, dass bei diesen Formen, die weder abdominale 
Sinnesorgane, noch Mantelrandorgane aufweisen, ein Sinnesorgan vorkommt, 
das wiederum eine gewisse Ahnlichkeit in seinem Bau mit den abdominalen 
Sinnesorganen zeigt. STEMPELL machte (1900, p. 153) als erster auf ein 
solches Sinnesorgan bei Solenomya togata aufmerksam und betonte auch 
seine Ahnlichkeit mit den abdominalen Sinnesorganen. Er bezeichnete es nach 
der Lage bei der Mundoffnung und auf der Innenseite der Mundiappenbasis 
als ,adorales Sinnesorgan“. Im Jahre 
1905 beschrieb VLEs (p. 88 ff) bei 
Nucula nucleus ,un nouvel organe 
sensitif“’ an derselben Stelle und in 
ahnlicher Ausbildung wie STEMPELL’s 
adorales Sinnesorgan von Solenomya; 
und 1927 deutete Hrrasaka das 
cephalic sense organ“ von Nucula 
nucleus und zwei andern Nucula- 
arten, von dem er eine ausfuhrliche 


oibt, als 


Beschreibung und Abbildung 


larvales Lichtsinnesorgan. Ich selber 
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las Sinnesorgan ausser bei Nucula nucleus und Solenomya togata, bei 
proxuma einwandfret 


konnte 


ja schon bekannt war, auch bei Nucula 


adorale Sinnesorgan, wie ich es mit STEMPELL nennen mochte, ist ein 


mehrschichtiges Epithelpolster am Grunde der Innenseite der Mundlappenaxe, 


in der Gegend der Mundoffnung, etwas hinter dieser. Es wird direkt vom 


Cerebralganglion aus innerviert, indem dieses einen kurzen, dunnen Nervenast 
den Nervus adoralis) in das Sinnesorgan sendet. Es_ be- 


prinzipieller Unterschied zwischen dem adoralen Sinnes- 


STEMPELL 


steht jedoch ein 
organ einerseits und dem Mantelrandorgan und den abdominalen Sinnes- 
dem ersteren die Wimpern fehlen, wenigstens 


andererseits, indem 


bis anhin keine festgestellt. 


aber 


nicht 
I 


anz ausgeschlossen, dass die drei Arten von Sinnes 
Welches Funktion 


Immerhin mocl 


ahnliche Funktion austuben. diese ist 


festgestellt werden. ite 


des adoralen Sinnesorganes als Lichtsinnesorgan nicht 


lenn alle lebenden Exemplare von Nucula nucleus, die ich an der biol 


Roscott beobachten konnte, zeigten sich absolut unen 


ichtreize. Auch ist eine solche Funktion nicht sehr wahrscheinlich 
Zustande nicht n funk 


In 


handle sich um ein erwachsenen lehr 
n der freischwimmenden Larve), da wegen der 


Lichtsinnesorga 


Sinnesorg Innenseite der 


Mundlappenaxe, sowie 


Sande eingegraben sind, wohl 


fallen 
Sinnesorgane tallien konnen. 


7) betrachtete die Mantelrandorgane von Yoldia limatula 
schanischer Reize, da sie auf Berthrung sehr stark rea 
aber eine E1genschaft 


wenig 
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ruhrungen am Mantelrande, obgleich keine der Formen ein Mantelrandorgan 
besitzt. 

Dre Statocyste 

ie 
Gang! 
warts gegen das Connecti’, 

Anteil des Cerebropleuralganglions zu ziehen. Wie sich aus Querschnitts- 
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sich die Nervenfasern, die die Statocyste umsponnen 
haben, zunachst zu drei durch Bindegewebshiillen von 
einander getrennten Biindeln zusammen, die sich aber 
bald zu dem einheitlichen Nervus statocysticus vereinigen 
( Fig. O00; NSE). 
Der Statocystengang (Fig. 59, sig) verlasst die 
Statocyste ebenfalls an ihrem Vorderende und verlauft 
eine kurze Strecke weit dem Statocystennerven dicht 
angelagert, zuerst sogar zwischen die erwahnten drei a + pg 
Nervenbundel eingebettet (Fig. 60, stg). BUDDENBROCK fnpay | yd—npsup 
(1915) konnte bei Pecten opercularis eine ahnliche Be- 
ziehung zwischen Statocystengang und Statocystennery 


feststellen. Er schreibt 3007): 


Der Nerv folgt genau dem Verlauf des Ausfthrganges der Statocyste, 
den er umspinnt. Er kann in 3, 4 oder auch mehr Biindel aufgeteilt sein.“ 


Ungefahr auf halbem Wege zwischen Statocyste und Cerebropleuropedal- 
connectiv verlasst der Statocystengang den Nerven und zieht frei dorsal- 
warts (Fig. 59, stg). Weder bei makroskopischer Praparation noch an 
Schnittserien konnte ich den Statocystengang bis zu der Fussoberflache ver- 
folgen. Ich mochte aber trotzdem die Moglichkeit, dass er nach aussen 
mundet, nicht ausschliessen, denn bei seiner ausserordentlichen Feinheit kann 
er makroskopisch innerhalb der starken Fussmuskulatur leicht ubersehen 
werden; es ist sehr wohl moglich, dass er beim Schneiden eben dieser Musku 
latur zerreisst und deshalb nicht mehr wahrgenommen werden kann. Ich 
mochte demnach die Frage, ob der Statocystengang bei Malletia gigantea mit 


der Aussenwelt kommuniziert oder nicht, offen lassen. 


stg 


A 
Fig. 


Im Querschnitt erscheint der Statocystengang kreisrund (Fig. 60). Er 
wird von 4—5 Zellen gebildet, die von einer kraftigen Bindegewebshulle um- 
geben sind, und die gegen das Ganglumen zu einen dichten Wimperbesatz 
tragen. 

Das mikroskopische Bild der Statocyste zeigt unter der stark ausgebildeten 
Bindegewebshille das typische niedrige Epithel, das bei allen Muscheln die 
Statocyste auskleidet. Die Kerne dieser Epithelzellen sind gross, rundlich 


oder oval, und mit einem deutlichen Kernkorperchen versehen. Neben diesen 
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Epithelzellen, deren Kerne alle ungefahr in der Mitte der Zelle gelegen sind, 
sieht man gelegentlich schmale Zellen mit basalem, kleinem Kern. Es scheinen 
dies die Stutzzellen zu sein, die bei allen Muscheln zwischen den eigentlichen 
eszellen vorkommen. An einigen Stellen zeigt das gegen das Lumen der 
‘ zugewendete Ende der Epithelzellen eine conische Vorragung gegen 

und es scheint, als ob eine dunne Faser von diesem Stiftcl 

und am anderen Ende wieder austrete (Fig. 63). 

konnte ich in der Statocyste von Malletia gigantea nicht feststellen, 
den andern Protobranchierformen, die ich untersuchte, scheinen, 
ie von Yoldia limatula, Wimpern zu fehlen. Bei dieser letzteren 
‘eibt Drew (1899, p. 19) ,,rather long and slender Cilia‘ in der 
tatocyste, und ich konnte an konserviertem Material im Statocystenepithel 
impertragende Sinneszellen und dazwischen Stutzzellen feststellen (Fig. 61). 
Leda pella, Leda pernula, Nucula nucleus, Nucula proxima und Portlandia 
nota konnten ebensowenig Cilien beobachtet werden wie bei J/alletia 
gigantea. Nun hatten ja auch weder PELSENEER (1891, p. 167) noch STEMPELL 
(1898, p. 406) bei den von ihnen untersuchten Protobranchiern Wimpern 


eC, ob 


am Statocystenepithel finden konnen, und somit erhebt sich die Fra 
dieser negative Befund wirklich nur als eine Folge der Konservierung anzu- 
sprechen ist, oder ob nicht vielleicht das Fehlen von Wimpern ein Charak- 
teristikum der Protobranchier bedeutet. Diese letztere Annahme liegt durchaus 
im Bereiche des Moglichen, da bei Yoldia limatula auch am konservierten 
Material Cilien festgestellt werden konnen, und auch bei Malletia gigantea 
konnen im Statocystengang deutlich Wimpern gesehen werden. Es ware 
denkbar, dass bei der Mehrzahl der Protobranchier die Reizrezeption in der 
Statocyste auf anderem Wege als durch Wimpern geschieht, eventuell durch 
die oben erwahnten Stiftchen. Yoldia limatula ware demnach eine in dieser Be- 
iehung hoher entwickelte Form, wie sie denn auch unter den Protobranchiern 


+h den Besitz eines Statolithen an Stelle von Fremdkorpern in der 


usnahme bildet. Allerdings hat auch Leda pella, 


Leda-arten einen Statolithen, und doch 


190290 

schon 

ain 17 (-ecen- 

7 7 1 4 } 

satz zu den anderen bei iht 

Cilien in der Statocyste nicht n sicherhneit testgestellt werden. 

J¢ LLOCYV SL( SCTIITI gigantea scnol LIN ISKO 

1 nd | 1 ] * 1 4 +4 14 +4 ] ) 

pis weisslich durch drt Blase. Er besteht aus unregelmassig geto ten, 

Tit ntivel | rtikeicnet aie sich m1 Ke1ne! adel endeten 

Wi um Fremdkorpe1 indeln, wie sie STEMPELI 1898, p. 407) tu 

L_eaa iiculata und Ja fia chifensis Deschriebden h und die er als ,,fseudo 

toconien pezeicnnete. Seine Schuler nannten sie Spater Wo 1ger 

Statocvste \ussenw¢ n Verbindung gestanden uSS. 


MALLETIA GIGANTEA (SMITH) 


Drew, der wohl als einziger Forscher das Gliick gehabt hat, embryologisches 
Material von Protobranchiern untersuchen zu k6nnen, schreibt zwar (1901, 
375): 

The otoliths have the appearance of little crystalline fragments, | 
am inclined to think that they are formed in the otocysts, and are not in 
troduced through the otocystic canals, as has been held by some writers. 
The particles seem to be too large to have been introduced through canals 


that, at this stage, | am unable to find.“ 


Und dennoch scheint es mir sehr wenig wahrscheinlich zu sein, dass diese 
scharfkantigen, absolut unfarbbaren Partikelchen ein Eigenprodukt des 
Tieres sein konnen. Denn ware dies der Fall, so mussten sie sich, als aus 
organischer Substanz bestehend, irgendwie farben lassen. Das Material, aus 
welchem sie als Sekretionsprodukt der Statocyste bestehen miissten, ware 
doch wohl kaum stark verschieden von dem des Statolithen von Leda pella 
und Yoldia limatula, die sich aber mit Haemalaun intensiv blauschwarz 
farben. Ich bin daher geneigt, den Inhalt der Statocystenblase von Malletia 
gigantea als Fremdkorper anzusehen, als Pseudostatoconien und nicht als 
echte Statoconien. 

VON IHERING gibt (1877, p. 53 ff) eine Zusammenstellung von Muscheln, 
die er speziell auf die Statocystenverhaltnisse hin untersucht hatte. Bei 
Formen, die wir zu den Proto- und Filibranchiern zu rechnen gewohnt sind, 
und die wir mit Recht als ursprungliche Tiere bezeichnen durfen, fand er 
in uberwiegender Mehrzahl der Falle Statoconien, und er deutet dies als das 
primitivere Verhalten. Es ware nun noch zu untersuchen, ob es sich bei 
allen diesen Formen um Fremdkorper, wie bei den Protobranchiern und bei 
den von CLASING untersuchten Mytiliden handelt, oder ob bei einigen viel- 
leicht echte Statoconien vorkommen. Immerhin ist der erste Fall nicht aus- 
geschlossen, da bei den meisten der dahin gehorenden Formen ein mehr oder 
weniger wohl ausgebildeter Statocystengang vorkommt, der zumindest in der 
Jugendzeit mit der Aussenwelt in offener Kommunikation gestanden haben 


mag (vgl. CLASING 1923, p. 295). 


I's mag aber auch vorkommen, da ‘in Statocystengang wohl noch 


Ausbildung gelangt, aber ; <einer Zeit sich an der Fussoberflache 


aussen Offnet. In einem solchen Fali muss dann ein Eigenprodukt des 
die Fremdkorper in der Statocystenblase ersetzen. Dies konnte vielleicht 
Krklarung fur die beiden Ausnahmefialle unter den Protobranchiern, fur 
fella und Yoldia limatula geben, die beide einen wohlausgebildeten, 
sich mit Haemalaun sehr stark farbenden Statolithen besitzen. 

Im grossen Ganzen hat aber die Ordnung der Protobranchier 
statoconien in der Statocyste, und Falle, wie Li pella und Yoldia limatula 


waren demnach als Ausnahmen anzusehen, was am besten aus der folgenden 
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Zusammenstellung der 


suchten Protobranchier entnommen 


Pseudostatoconien zeigen: 


Leda pernula 

Leda sulculata 
Malletia chilensis 
Valletia gigantea 
Vucula delphinodonta 


Vucila nucleus 


Nucula proxima 
Portlandia isonota 


Solenomya togata 
Statolithen zeigen: 


Leda pell a 
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Statocystenverhaltnisse der bisher 


werden kann.: 


mihi 

STEMPELL 1898, p. 
STEMPELL 1898, p. 
mihi 

DREW IQ0I, p. 375 
PELSENEER I8OI, 
STEMPELL 1898, p. 


mihi 


STEMPELL 1900, p. 


STEMPELL 1808, 


daraufhin unter- 


407 


Yoldia limatula Drew 1899, p. 19 


Bei Mailetia gigantea verlaufen Muskelfasern von 


einer Statocyste zur anderen. Sie setzen an der 


medianen Flache einer jeden Statocyste an der 


sindegewebshulle an und verlaufen quer durch das 
ischen den beiden Statocysten gelegene Bindege- 

anderen Statocyste (vgl. Fig. 62). Ein 
Muskelbiindel verlauft medial und ventralwarts zu 
dem Muskelstrang, der zwischen Statocysten und 
Pedalganglia gelegen ist. Offenbar k6nnen die in 
Bindegewebe eingebetteten Statocysten ihre Lage zueinander, 


dem darunter liegenden Muskelstrang, verandern. 


Das Osphradium. 


Das Osphradium von Malletia gigantea ist an der bei allen Muscheln fur 
dieses Organ charakteristischen Stelle gelegen, namlich am Grunde der Innen- 
Kiemenaxe, ganz in der Nahe des Visceralganglions. Auf einem 


7 


‘ransversalschnitt durch diese Gegend trifft man das Osphradium und zu- 


lie hintere Partie des Visceralganglions. Die Lange des Osphradiums 


ungefahr 400 w; es ist relativ kurz, verglic Grosse des 


Sinnesorgan erscheint als eine Epithelverdickung an der 


Mantelepithel in die Kiemenaxe ubergeht. Es legt dem 


a 
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rig. 63. 


Kiemennerven, der hier zu dem Osphradialganglion wird, dicht an und 
scheint von diesem innerviert zu werden, da an einigen Stellen die binde- 
gewebige Hulle, die den Nerven umgibt, unterbrochen ist (Fig. 64). Moglicher- 
weise treten an solchen Stellen Nervenfasern aus dem Kiemennerven in das 
Osphradium tuber. Ich konnte dies allerdings nicht einwandfrei feststellen, 
da eine typische Nervenfarbung bei dem so lange konservierten Material 
nicht mehr ausgefuhrt werden konnte. 

Das Osphradialepithel ist einschichtig, erscheint aber mehrschichtig, da die 
Kerne in verschiedener Hohe liegen (Fig. 64), wie dies auch STEMPELI 
(1898, p. 408) beschreibt. Die Zellen sind an der Stelle, wo der Kern liegt 
etwas erweitert. Die ovalen Kerne enthalten ein deutlich sichtbares Kern- 
korperchen. 

Das Organ wird von einer dicken Cuticula bedeckt, das jedoch den Epithel- 
zellen nicht dicht anzuliegen scheint. SETNA schreibt (1930, p. 385), dass 
bei Pecten an einigen Stellen die Osphradialzellen distalwarts in Sinneshaare 
ausgezogen seien, die unter der Cuticula liegen. Ich konnte bei Mailetia 
gigantea keine Spur von Haaren zwischen Osphradium und Cuticula fest- 


stellen. 


IV. ZUSAMMENFASSUNG. 


Von den Protobranchiern, welche allgemein als primitive Muscheln an- 
vesehen werden, sind bisher in der Mehrzahl nur kleine Formen zur anato 
mischen Untersuchung gelangt. J/alletia gigantea, die das Hauptobjekt der 
vorliegenden Untersuchung bildet, ist eine der grossten bis jetzt bekannten 
Arten, so dass es insbesondere wunschenswert erschien, bei ihr makrosko- 
pische Praparationen durchzufuhren, in der Hoffnung, die typischen Proto- 
branchiermerkmale auf diese Weise bestatigt zu finden oder Neues zu beob 
achten. 

Mailletia gigantea ist bisher nur oberflachlich bekannt geworden. Eine kurze 


Beschreibung der Schale (Smitu 1875) und einige wenige Angaben uber 


A. 1939. 
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die Weichteile (SmitH 1879) bilden das Einzige, was bisher uber diese Form 
publiziert worden ist. Ausserdem wurden zu Vergleichszwecken eine Anzahl 
anderer Protobranchier (Leda pella, Leda pernula, Nucula nucleus, Nucula 
proxima, Portlandia isonota, Solenomya togata und Yoldia limatula) einer 
neuerlichen Untersuchung unterworfen. 
Durch die anatomische Untersuchung von JMalletia gigantea konnte folgen- 
werden: 
An beiden Enden klaffend. In Bezug auf die Dimensionen 
folgende Relation: je grosser die Muschel, umso relativ langer 
Diese Relation gilt auch fur Portlandia isonota, jedoch nicht fur 
limatula. Die Schlosszahne sind taxodont; vorn, vor dem Wirbel, 
weniger Zahne als hinter dem Wirbel. 
1tel: Die beiden  seitlichen Mantelhalften sind an ihrer dorsalen 
einander verwachsen und bilden ferner am hinteren Korperende 
ihrer ganzen Lange nach mit einander verschmolzenen Siphonen- 
ist vorhanden, in den meisten Fallen 
der Siphonenbasis, nur ausnahmsweise 
hinteren Abschnitt des freien Mantelrandes finden 
illenartige Vorragungen. Die drei fur die Muscheln charakteristischen 
‘n auch am Mantelrand von Malletia gigantea vor. 
Mundlappen: Die Mundlappen bestehen aus den drei, auch bei anderen 
hiern vorhandenen Abschnitten: 1. den beiden Lamellen (einer 
‘iner ausseren), 2. dem Mundlappententakel und 3. einer Haut- 
Grunde des Tentakels. Weder die inneren, noch die ausseren La- 
| 


appen verschmelzen an ihrem Vorderende mit einander, 
Lippenbildung an der Mundoffnung zustande kommt. 


Protobranchier typische, ventrale, 
sind. Der Fuss ist stark muskulos, 
iner anderen Muschel, zum Beispiel 
I’s konnten 5 Paar an der Schale sich an 
rd 


werden und deren Funktion bei der viel 


oung erortert werden. Die Fasern des Musculus 


werden von den Fasern des Musculus retractor 
auftalligen, geraden Linie durchkreuzt. Teilweise 
ickziehers an denen des hinteren an, wodurch 
Art Gelenk vebildet ird, m welches sicl 
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iden Muskeln zu bewegen scheint. 


auch keine Spur von einer Byssusdruse. 

dem Intersiphonalseptum verwachsen. 

sich die beiden Langsmuskelstrange und die beiden 
fur die anderen Protobranchier beschrieben wurden. 


Die Kiemenblattchen hal lurch kleine, vorspringende Leisten eine stark 
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vergrosserte QOberflache. Sie werden durch die ventral und seitlich sich 
findenden Chitinstabchen gespannt gehalten. 

Verdauungssystem: Der Darm ist relativ kurz und bildet nur 
wenige, auf der rechten Korperseite gelegene Windungen. Der grosse, 
senkrecht im Korper stehende Magen ist sehr kompliziert gebaut. Er wird 
durch eine Ringfurche, welcher im Inneren eine vorspringende Leiste von 
hohem Epithel und mit einem wohl ausgebildeten Ringmuskel entspricht, 
in einen dorsalen und einen ventralen Abschnitt gegliedert. Wahrend der 
ventrale Abschnitt einfach gebaut ist und kontinuierlich in den Darm wber 
geht, zeigt der dorsale Abschnitt mehrere Blindsackbildungen, von welchen 
insbesondere der auf der linken Korperseite gelegene, spiralig aufgerollte 
Blindsack auffallt. In ihn mundet die linke Mitteldarmdrtse, und an seiner 
Basis hegen die Mundungen der rechten Mitteldarmdruse und der Verdauungs- 
druse. Diese letztere ist ein beerenformiges Organ, das aus vielen Blaschen 
zusammengesetzt erscheint, und in dessen Zellen sich Diatomeen, die Haupt 
nahrung von Malletia gigantea, vorfinden. Im Osophagus, im dorsalen Magen 
abschnitt und in den Zellen der Verdauungsdrtise finden sich ganze Diato 
meen mit Kern und Protoplasma; im ventralen Magenabschnitt und im End 
darm dagegen finden sich nur Bruchstucke von Diatomeen. Es wurde dahet 
die Vermutung ausgesprochen, dass in der Verdauungsdruse die Kiesel 
skelette der Diatomeen aufgeschlossen wurden, um den Inhalt zu gewinnen. 
Kine Verdauungsdrise wurde auch bei Leda pella, Leda pernula und Port 
landia isonota gefunden, dagegen fehlt sie bei Nucula nucleus, Nucula proxima 
und Yoldia limatula. Die Mitteldarmdrtse der linken Seite ist starker ent 
wickelt als die der rechten Seite. Ein Kristallstiel konnte nicht festgestellt 
werden, moglicherweise hat er sich in dem Masse ruckgebildet, als sich die 
Verdauungsdruse entwickelte. Grosse Anhaufungen von Amobocyten konnten 


in der Nahe des Vorderdarmes und des Magens festgestellt werden; sie 


finden sich auch im Epithel des Darmkanals. 


Blutgefassystem: Das Pericard hat eine nur sehr geringe Lan: 


ausdehnung. Vorn bildet es 3 Zipfel und hinten deren zwei. Die 

wandung tragt die Pericardialdrise. Das Herz umgibt den [Enddarm, wie 
es fur die Muscheln charakteristisch ist. Seine Hauptmasse liegt aber auf 
der Ventralseite des Darmes. Es ist nur eine Aorta vorhanden, die auf der 
Ventralseite der Herzkammer entspringt. Die ventrale Lage der Aorta ist 
vermutlich sekundar zustande gekommen durch ventrale Verschiebung aus 
der ursprunglich dorsalen Lage. Dadurch hat aber die circumrectale Lage 
des Herzens ihre Bedeutung verloren und es kommt ganz auf die Ventral 
seite des Enddarmes zu legen, wie dies bei Malletia chilensis der Fall ist 
(STEMPELL 1898). Das Herz von Malletia gigantea bildet ein Ubergangs 


stadium von der circumrectalen zur ventralen Lage. 
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Urogenitalsystem: Bei Jalletia gigantea konnten, wie bei den 
anderen Muscheln, drei Arten von Exkretionsorganen gefunden werden: 
1. die Nieren, 2. Pericardialdriisen (Vorhofspericardialdruse und eigentliche 
Drusenbildung an der Pericardwandung), 3. Amobocyten, die hier im Dienste 

Exkretion stehen. Die beiden Nierenoffnungen liegen nahe bei einander 
im hinteren Korperabschnitt, und der gebogene Nierenschlauch erstreckt sich 
nach vorn. Eine Verbindung zwischen Renopericardialtrichter und Gonade, 
ein Gonopericardialporus, ist vorhanden. Er ist als ein Rest der ursprung 
lichen Verbindung zwischen den einzelnen Abschnitten des Coloms anzu- 
sehen, wie sie auch bei anderen Mollusken vorkommt. Der Renopericardial- 
trichter und der Anfangsteil des proximalen Nierenschenkels sind bewimpert ; 
ubrige Teil der Nephridien wird von 4m typischen exkretorischen 
I-pithel, das feste Exkretstoffe ausscheidet, gebildet. 
Die Bildung der Geschlechtszellen konnte an Schnittpraparaten verfolgt 
n. Die Eier werden von einem Follikelepithel umgeben, welches die 
inlagerung von Dottersubstanz vermittelt. An ein und demselben Quer- 

‘hnitt durch einen QOvarialfollikel konnen junge und altere Ejizellen fest- 
gestellt werden. Auch die Bildung der Samenzellen kann verfolgt werden, von 
den Spermatogonien bis zu den geschwanzten Spermien. Allem Anschein 
1; 


nach haben die Spermien von J/alletia gigantea einen runden Kopf, wie 


die Spermien von Leda minuta (Retzitus 1904). Die Ausfthrungsgange 
Gonaden munden gemeinsam mit den Exkretionsorganen auf einer 

Urogenitalpapille in die Mantelhohle aus. 
Nervensystem: Es konnten 5 Paar Ganglien festgestellt werden: 
ie Cerebropleuralganglien, 2. die Visceralganglien, 3. in dem die beiden 


erwahnten Ganglien verbindenden Cerebropleurovisceralconnectiv ein medianes 


g 
Ganglion, welches speziell die Gonaden mit Nerven versorgt, 4. ein Paar 


Siphonalganglien und 5. die Pedalganglien. Den aus dem Pleuropedalconnectiy 

in grossem Bogen durch die Fussmuskulatur hindurch- 

Nerven, der dann wiederum in das vereinigte Cerebropleuropedal- 

connectiv mundet, bezeichnete ich als laterales Pleuropedalconnectiv, um 

anzudeuten, dass er moglicherweise einen letzten Rest von ursprunglich 

mehreren Querverbindungen zwischen Pleurovisceralstrang und Pedalstrang 
einer Urmolluskenform darstellt. 

Sinnesorgane: Ein vorderes Mantelrandorgan ist auch bei Jalletia 
gigantea vorhanden. Es liegt in einem Hohlraum zwischen der Innen- und 
der Mittelfalte des ventralen Mantelrandes. Der Hohlraum steht nur durch 
einen feinen Porus mit der Aussenwelt in Verbindung. Bei Leda pella, Leda 
pernula, Portlandia isonota und Yoldia limatula konnte ebenfalls ein Mantel- 
randsinnesorgan festgestellt werden. Bei den Leda-arten liegt es am Grunde 
einer zwischen der Innen- und der Mittelfalte des Mantelrandes gelegenen, 


tiefen Furche, welche ihrer ganzen Lange nach mit der Aussenwelt kom- 
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muniziert. Bei Yoldia limatula und Portlandia isonota sind die Innen- und 
die Mittelfalten teilweise mit einander verwachsen, und bei Malletia gigantea 
ist die Hohle, in welcher das Sinnesorgan liegt, bis auf einen schmalen Porus 


vollstandig geschlossen. Somit darf angenommen werden, dass bei Leda das 


Mantelrandorgan ein Anfangsstadium der Entwicklung, bei Malletia gigan- 


tea dagegen die hochste Stufe darstellt. Die Funktion dieses Organes besteht 
vermutlich in der Prufung des umgebenden Mediums. Bei Nucula nucleus, 
Nucula proxima und Solenomya togata konnte kein Mantelrandsinnesorgan 
gefunden werden; daftr liegt bei diesen Formen ein, in seinem histologischen 
Aufbau dem Mantelrandsinnesorgan gleichendes Organ in unmittelbarer 
Nahe des Cerebropleuralganglions. Die Statocyste ist makroskopisch als ein 
weisses, neben dem Pedalganglion liegendes Blaschen sichtbar. Am Stato 
cystenepithel konnten keine Wimpern festgestellt werden, dagegen finden 
sich an einigen Stellen kleine Stiftchen, die von den Epithelzellen aus gegen 
das Lumen der Statocyste vorragen. Eine Faser zieht aus dem Stiftchen 
gegen die Basis der Zelle. Es wurde die Vermutung ausgesprochen, dass 
eventuell diese Vorragung das reizrezipierende Element der Statocystenzelle 
sei, und dass das Fehlen von Wimpern in der Statocyste eine charakte- 
ristische [Eigenschaft derjenigen Protobranchierformen darstelle, welche 
fremdkorper im Inneren der Statocyste aufweisen. Bei Yoldia limatula, die 
einen deutlich sichtbaren Statolithen besitzt, konnten Wimpern in der Stato 
cyste nachgewiesen werden. Der Statocystengang ist auch bei Malletia gigantea 
vorhanden. Er konnte aber nicht bis zu der Fussoberflache verfolgt werden. 
kr wird anfanglich umgeben von den drei Strangen des Statocystennerven, 
welche sich aber bald zu einem einheitlichen Nerven vereinigen. Dieser trennt 
sich dann von dem Statocystengang und zieht allein bis zu dem Cerebropleuro- 
pedalconnectiv, in welches er einmundet. Der Statocystengang weist eine 
deutliche Bewimperung seines Epithels auf. Im Inneren der Statocyste konnten 
bei Malletia gigantea, Nucula proxima und Portlandia isonota Fremdkorper 
festgestellt werden, was die Vermutung nahelegt, dass der Statocystengang 
bei diesen Formen, zumindest auf einer fruhen Stufe der Entwicklung, mit 
der Aussenwelt in Verbindung gestanden haben muss. Das Osphradium fand 
sich bei Malletia gigantea an der charakteristischen Stelle, an der Innenseite 
der Kiemenaxe, in der Nahe des Visceralganglions. Es zeigt die typische Aus- 
bildung. 

Zusammenfassend kénnen wir demnach aussagen, dass Malletia gigantea 
ein typischer Vertreter der Protobranchier ist, und dass sie alle Merkmale 
dieser Muschelgruppe in sich vereinigt. Sie hat ein taxodontes Schloss, einen 
machtig entwickelten, muskulosen Fuss mit ventraler Sohlenbildung, typische 
Ctenidien, wie sie bei anderen ursprunglichen Molluskengruppen auch vor- 
kommen, ferner zu sehr leistungsfahigen Organen der Nahrungsaufnahme 


umgewandelte Mundlappen, sowie einen in wenigen Windungen verlaufenden 
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Darmkanal und einen grossen, senkrecht im Korper stehenden Magen, endlich 


einfach gestaltete Nephridien, deren beide Offnungen im hinteren Korperende 


liegen. Daneben zeigt Malletia gigantea noch speziellere Merkmale, welche 
diese Form zu Recht als einen Vertreter der Gattung Malletia kennzeichnen. 
Dahin gehort in erster Linie die Form der Schale und das aussere Ligament 
(keine andere Protobranchiergattung besitzt ein ausseres Ligament). Ferner 
der byssuslose Fuss, die Verwachsung beider Kiemenenden mit dem Inter- 
siphonalseptum und die Ausgestaltung des Mantelrandsinnesorganes. Die Auf- 
stellung der Gattung Malletia, welche von der ihr sonst ahnlichen Gattung 
Leda scharf unterschieden werden kann, ist somit durchaus gerechtfertigt, 
wie dies auch STEMPELL (1898) ausspricht. 

Die Hoffnung, durch makroskopische Praparation einer grossen Proto- 
branchierform verschiedene bis anhin noch nicht eindeutig festgestellte Ver- 
haltnisse klarzulegen, rechtfertigte sich bei der Untersuchung von Malletia 
gigantea in vollem Masse. Es gelang ein neues, bisher noch unbekanntes 
Organ aufzufinden, die Verdauungsdrtise, welche dann auch bei einigen 
anderen Protobranchiern festgestellt werden konnte. Ferner konnte der Ver- 
lauf der Fussmuskeln genau verfolgt und die circumrectale Lage des 
Herzens bestatigt werden. Das Nervensystem liess sich ganz herausprapa- 
rieren, sodass der Verlauf der Nerven eindeutig festgestellt werden konnte. 
Im ubrigen bestatigte sich fur Malletia gigantea, was auch fur die anderen 
Protobranchierformen angegeben wurde, namlich dass eine Mischung von 
ursprunglichen, primitiven Molluskenmerkmalen mit sekundar erworbenen, in 


\npassung an eine bestimmte Lebensweise ausgebildeten Eigenschaften im 


I.orperbau vorhanden ist. 
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Sinneszelle ‘im. vordere Fussmuskulatur. 
Urogenitalporus vg. Visceralganglion. 
unterer Langsmu vh. Vorhof des Herzens. 
ingsdrus¢ vmg. ventraler Magenabschnitt. 
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SUR LA REPRODUCTION DE EISENIELLA 
TETRAEDRA (SAV.) FORMA TYPICA 


par 


le Dr. KONSTANTIN GAVRILOV 
(De l'Institut de Zoologie de l'Université Charles a Prague.) 


(Avec une planche de photographies.) 


Dans mes travaux consacrés a l'étude de l’autofécondation chez les Oli- 
gochetes (1935, 1935 a, v. aussi 1935b) j’ai publié les résultats de mes 
experiences préliminaires faites avec l’isolement des individus immatures de 
Fiseniclla tetraedra (Sav.) f. ty pica. J’ai pu constater chez cette espece, 
de meme que chez plusieurs autres Oligochétes, la faculté de se reproduire 
sans que la fécondation réciproque ait eu lieu. Les ceufs deposés dans les 
cocons par les individus de Fiseniella qui avaient atteint la maturité sexuelle 
en état isolé et qui, visiblement, ne pouvaient pas copuler avec les autres 
exemplaires, ¢ctaient capables de se développer tout a fait normalement. 

A cause du nombre trés restreint des experiences, on ne pouvait pas les 
considérer comine définitives, d’autant plus, que, d’apres G. Poot (1937), 
il semble que se basant sur les constatations citées ci-dessus on pourrait 
comprendre certaines particularités biologiques de l’espéce en question.’ En 
outre, de méme que chez la plupart des autres especes étudiées, ia nature de 
ce phénoméne chez Eiseniella tetraedra tf. ty pica était loin d’étre élucidée 
d’une manie¢re satisfaisante, bien que certaines observations y laissaient en- 
trevoir la solution vraisemblable de cette question. Or, j’ai indique que chez 
Eiseniella tetraedra f. ty pica «la possibilité de parthénogéneése parait etre 
trés considérable compte tenu de ce fait que chez les individus examinés je 
n'ai trouvé que des stades peu avaneés de spermatogénese tandis que les 
spermatozoides murs faisaient défaut» (1935a, p. 44). N’ayant dailleurs 
pas étudié cette question d’une facon détaillée je n’ai pas pu affirmer que 
chez les individus isolés les spermatozoides faisaient absolument défaut pen 


dant toute l’expérience. Comme chez la plupart des autres especes étudiées, 


pour expliquer la faculté de Eiseniella tetraedra f. ty pica de se reproduire 


‘ Bien que je considére les spéculations de G. Poot sur ce sujet comme trés intéres- 
santes, je suis actuellement dans |’impossibilité de m’y arreter par faute de mémoir« 


Acta Zoologica 1939. Bd. XX 
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sans étre fecondée par un autre individu, j’étais obligé d’admettre les deux 
possibilités probables celle de parthénogénése et celle d’autofécondation, 
prenant en considération l’existence de ce dernier phénomene (par l'autocopu- 
lation) chez Limnodrilus udekemianus CrLap. (K. GAvRILOV, 1931, 1935, 
1935 a, 1935)b). 

Pour étre a méme de faire des conclusions plus exactes, j’ai cru indis- 
pensable d’entreprendre des recherches systematiques et plus nombreuses sur 
ce sujet. Je les ai commencé en automne 1937; poursuivies jusqu’au printemps 
1938, ces expériences ont donné les résultats que j’expose dans le present 
mémoire. 

Tout en isolant les individus immatures de Eiseniclla et tout en examinant 

de leur appareil génital développé (lorsqu’un certain nombre 

ait eu lieu), ainsi que celui des individus capturés déja en état 

sexuel, j’ai eu l’intention d’étudier encore les processus de l’expulsion des 
globules polaires dans les ceufs de cette espece. C'est pourquoi j’ai toujours 
fixé un certain nombre de cocons pondus par les individus isolés, et presque 
tous les cocons déposés par les vers sexuellement murs non separés. Malheu- 


resement je n’ai pas eu la possibilité d’achever mes recherches sur ce sujet, 


le matériel obtenu étant insuffisant pour pouvoir faire des conclusions quel- 


lesconques. Je suis done obligé de me borner dans ce travail exclusivement 


iux données expérimentales. 


MATERIE] T TECHNIOUE 


la tetraedra (Sav.) f. ty pica qui mont servi 
au cours de mes études, provenaient de Sarka pres de Prague 
le ruisseau) et étaient capturés le 1. décembre 1937. 
‘ai entrepris simultanement deux séries d’experiences: 

1) On isolait les vers avant quils aient atteint la maturité sexuelle. 
clitellum développé faisait toujours défaut. Seulement dans certains cas 
pouvait observer des segments clitelliens légerement différenciés, mais 
phénomene était encore trés peu manifesteé. 

2) On placait dans des petits recipients communs un certain nombre 
(2—8) dindividus sexuellement murs présentant le clitellum bien développé, 
de sorte que les accouplements réiterés étaient evidemment possibles. 

La préparation du substratum était faite tres soigneusement. Je me servais 
de la terre prise dans le jardin de notre Institut de Zoologie. La terre, qui 
était tantot triturée dans un mortier de porcelaine, tantot complétement séchée 
et tamisée a travers un butoir métallique assez fin, était ensuite examinée 
par petites quantités dans des boites de Petri, de sorte qu’on enlevait tous 
Jes animaux et cocons. Ajoutant au substratum un peu d’eau, on mettait 


toujours dessus quelques vieilles feuilles, qui étaient prealablement bien 
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sechées, soumises a un contrdle minutieux et ensuite placées pour quelque 
temps dans de l’eau. J’ai taché de garder le substratum pendant la durée 
des pontes en état assez humide, ce qui obligeait les vers de se tenir plus 
pres de la surface, dans la couche des feuilles, et permettait plus facilement 
de trouver leurs cocons. 

Lorsque les vers isolés avaient atteint la maturité sexuelle et commencaient 
a déposer des cocons, on examinait le substratum assez souvent, dans cer- 
tains cas méme réguli¢rement une ou deux fois par jour. On pouvait, donc, 
faire quelques observations sur la fréquence des pontes et ¢tablir plus ou 
moins exactement les intervalles entre les pontes successives. 

On placait les cocons, qui étaient laissés in vivo pour les observations 
ultérieures, dans des petits récipients avec un peu de substratum et de feuilles 
spécialement préparés. Grace a la gaine transparente des cocons on pouvait 
observer, en les examinant a la loupe binoculaire, le développement des ceufs. 
Toutefois, pour obtenir des résultats plus précis, j’ouvrais d’habitude les 
cocons quelque temps apres la ponte, bien avant que les jeunes vers 


fussent eclos. 


Quelque temps aprés le commencement des pontes, lorsqu’un certain nombre 


de cocons était déja déposé, les individus isolés, présentant encore une acti- 
vité sexuelle bien manifestés, étaient fixés (le plus souvent avec le Zenker 
ou avec Bouin) afin d’examiner sur les coupes (de 8—10—12 4; coloration 
avec l’Hamalaun, Ehrlich ou Heidenhain éosine ou Lichtgriin) l'état de 
leurs spermathéques, de vésicules séminales, de la cavité générale du corps, 
des entonnoirs séminaux, des testicules et des ovaires. Toute la durée des 


experiences ¢tait suivant les cas assez différente (59—121 jours). 


LES EXPERIENCES AVEC L’ISOLEMENT DES INDIVIDUS 
IMMATURES. 


Au commencement du mois de décembre j'ai isolé au total 24 individus 
immatures d’Eiseniella tetraedra f. ty pica. Pendant Vhiver Tun d’eux a 
péri, tandis que les autres 23 ont atteint la maturité sexuelle dans des inter- 
valles assez différents variant entre 2 semaines et 3 mois. Chez 7 exemplaires 
(v. le tabl. I.) les organes génitaux se sont développés déja au mois de 
décembre, chez 10 exemplaires au mois de janvier, chez quatre au mois de 
février, alors que chez deux individus seulement au mois de mars. La premiere 
ponte avait lieu ordinairement quelque temps apres da formation du clittellum, 
cet intervalle n’étant pas toujours pareil. Par ex., chez les individus Nr. 5. 
et Nr. 14., il était seulement de quelques jours, tandis que chez les exemplares 
Nr. 12. et Nr. 23., il depassait un mois, et chez le Nr. 22. (régénération des 
segments postérieurs) la premiére ponte était effectuée a peu pres dans 


2 3/4 mois aprés le développement du clitellum. 
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Comme nous le voyons d’aprés le tableau I., la fréquence des pontes était 
aussi assez différente suivant les cas. Pour la caractériser nous avons eu 
recours au Coefficient des pontes, cest a dire au quotient pro- 
venant de la division du nombre de jours, pendant lesquels le substratum 
était soumis a un controle répeté, par le nombre de cocons déposés au cours 
de ce délai. Tous les cocons pondus par les vers isolés avant que l’examen 
du substratum soit régulier, étaient enlevés des récipients. Le controle se 
faisait ensuite dans des intervalles différents jusqu’au moment de la fixation 
des vers, celle-ci ayant lieu, comme nous Il’avons déja dit, presque toujours a 
l’epoque de l’activité sexuelle encore intense (on a observé un seul cas de 
dégénérescence de l'appareil génital). Chez quelques individus on a commencé 
le controle réiteré du substratum bien avant que le premier cocon fut déposé. 
Le coefficient des pontes (nombre moyen de jours entre les pontes succes- 
sives), qui caractérisait une certaine période de l’activité sexuelle, était assez 
différent suivant les cas, variant entre 1.2 et 9.0. Le plus souvent il était 
1.2—1.9 (dans 41.2 % de cas), ensuite 2.0—3.6 (dans 29.4 % de cas). 

Chez plusieurs individus (Nrr. 1., I1., 12., 13., 14., 17., 18., 19., 22.; v. le 
tabl. II.) le substratum était soumis a l’examen réguli¢érement une ou deux 
fois par jour pendant un certain delai de temps, de sorte qu’on pouvait faire 
des observations précises relatives aux intervalles réeles entre les pontes. Les 
intervalles en question présentaient une variabilité encore plus grande que 
les coefficients des pontes (] I] jours). C’était aussi les intervalles de 


I—2 et, ensuite, de 3—4 jours qui ont été observés le plus fréquement. 


Je n’ai pu établir aucune régularité se montrant dans Ilalternation des 


intervalles courts et longs entre les pontes d'un seul individu. De méme je 


EXPLICATION 


se détacher de l’ovair wv). Sur une autre coupe ell 
Noyau intacte. L’ovaire et le testicule (te) produisant 
male (em) et femelle cf). Macam-Foma, 10 X, 8 
(Série 2, Indiv. Nr. II*.) 
contenant cue les stades peu la spermatogeéneése 
Pas de spermatozoides mur io X, 8X. (Série 1, 
Indiv. Nr. 8.) 
les spermatocytes (sc) et les elements granuleux 
rmatozoides murs. Spermatheque dont la sécrétion présente 
ifférent (rs). Les gouttes plus denses de la sécrétion (9) 
(Série 2, Indiv. Nr. III*.) 
spermatocytes (sc) et les elements 
Pas de spermatozoides m Spermotheque 
éosinophile (rs). M. F. 40 X, 8 
resentant les spermati Ss spermatozoides 
rmatocytes du 2. ordre) dans la cavité générale du corps 
écrétion contient beaucouy gouttes plus denses (g 
(Série 1, Indiv 
armi les stades initiz spermahogénése aussi 
spermatozoides 1 p), leur nombre étant 


(Le méme indiv. qu ir la phot. 5.) 
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n’ai pas réussi a signaler l’existence d'une tendance individuelle vers la prédo 
minance d’une de ces catégories d’intervalles. En général il était également 
impossible d’observer une différence quelleconque entre les intervalles des 
pontes effectuées au commencement de l’activité sexuelle et de celles qui avaient 
lieu A l’époque plus avancée. Le numero de cocon ne joue done aucun role 
de ce point de vue, la tendance vers la diminution, resp- vers l’augmentation 
des intervalles suivant la marche de la reproduction n’étant pas signalée. Chez 
les individus étudiés, les intervalles maximum (3—1I jours), de meme que 
les intervalles minimum (1—3 jours), étaient tres variables. 

\u cours de mes expériences les 23 individus, qui ont atteint la maturite 
sexuelle en ¢tat isolé, ont déposé au total 319 cocons. De ce nombre [71 cocons 
jal fixe pour faire des études cytologiques, alors que [4s cocons étaient 
destinée aux observations ultérieures. 

Les mwufs se sont développés dans 144 cocons (9; 
les jeunes individus étant tout a fait normaux. 

Le nombre maximum de cocons pondus par un seul individu était de 48 
(au cours de 57 jours) toute la durée de l’expérience etant dans ce cas 81 
jours (l’exepl. Nr. 5.). Le nombre minimum était 2, toute l’expérience durant 
g6 jours. (Nr. 15.) 

Les cocons ovales ou arrondis de Eiseniella tetraedra ft. ty pica me- 
suraient, au cours de nos recherches, 1.3—1.9 mm de longeur, leur epaisseur 

1m. Presque toujours ils ne renfermaient qu'un seul ceuf 


76.0—114.0u). Un nombre plus élevé (deux cefs) a été 


signalé seulement dans deux cocons les exempl. Nrr. 20. et 23.). L’un a 


donné deux individus normalement développés, tandis que le sort de l’autre 
était resté inconnu. 

On peut facilement reconnaitre les cocons récemment pondus d’apres leur 
couleur d’un blanc-verdatre et d’apres le tube muqueux qui les entoure. Dans 
quelque temps ils devienent plus foncés ayant une couleur brun-jaunatre, 
resp. brun-verdatre. En examinant sous la loupe bonoculaire les cocons récem 
ment pondus, on peut observer parfois sous leur gaine transparente, a cote 
de l’ceuf, qui se présente en forme d’une petite tache sombre, une ou deux 
globules polaires plates el elongées (22. 22.5 sur 15-0—70.0 

Ouvrant habituellement les cocons avant que les jeunes vers soient eclos, 
je n’al pas fait des observations precises sur la durée du développement 
embryonnaire chez EFiseniella tetraedra f. ty pica. Je ne peut qu’affirmer 
que cette durée était de 3 1/2—4 semaines approximativement. Dans 1 1/2 
semaine on trouvait dans le cocon un embryon arrondi au stade assez avance, 
tandis que dans 2—3 semaines c’était déja un jeune ver replié et bougeant. 

\bstraction faite de deux individus péris (Nrr. 3. et 16.) et une prépara- 


tion gatée (Nr. 4.), j'ai examiné sur les coupes au total 20 individus, qui 
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Tableau 


Protocoles des ex périences avec 
Localité: Sarka pres de 


| Nombre | Nombre | 
Nombre cocons|de cocons| 
Nombre 
total de ~~ | destinés | aux em- | 
de cocons 
cocons ee au déve bryons 
nxes | 
pondus | loppe dévelop 
ment pés 


Date Date approxima 

ae tive du dévelop- 

d’isole- 
pement de l’ap 


Date de la 


Indi 
1. ponte 


vidu 


Nr. ment . 
pareil génital 
6 


4. XII. 37 |Fin I, resp. com 
IT. 38 


20. XII. 37 
Fin I, resp. 


com. II. 38 


20. XII. 37 Com. 
Fin | 
com. 


Fin II, resp. 


com. III. 38 


Com 


14. III. 38 
Com. III. 38 


ommencement; Mil. = milieu; P. = périt; o = non présent; 
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3 6. 37 4 4 4 
4 4 4 4 
5 29. XII. 37 18 35 13 12 VO] 
IT. 38 14 12 2 2 ? ( 
7 18 4 14 14 cree 
8 38 27 II 10 
I]. 38 
10 30 26 12 
11 si 20. XII. 37 I. 38 9 5 4 4 
12 . 28. XIT. 37 2.41.32 3 2 I I 
13 = I. 38 r 23 5 18 18 
14 rr. III. 38 ) 8 I 
15 +5 19. I. 38 IT. 36 2 2 2 a 
II. 38 13 I 12 12 
17 26. XII. 37 tam. 1. 38 11 6 + 5 
18 " Com. II. 38 JI. 38 12 7 5 5 
19 g. III. 38 3 I 2 2 
20 Fin II. 38 S| 3 3 3 
21 19 14 5 5 
22 7. XII. 37 20. Ait, 37 14. III. 38 7 6 I 1 
23 8. XII. 37 Mil. IT. 38 13 8 5 5 
Au total 319 171 148 144 
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les individus isolés (1. série). 


Prague (1. XII. 1937). 


Coefficient des 
Controle P amg tes 1 Date de 
(Entre les parentheses 


régulier nombre de jours du con- 
trole régulier: nombre de du ver 


de 


sperma- 


oides 


en mois 


théques 
Le sperme 
dans les sper 
mathéques 


Nombre 
testicules 


cocons pondus pendant 
ce délai) 


Spe 


Durée totale 


£2: 


présent; R. = régression; I. = involution; N normal. 
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LES EXPERIENCES AVEC LES INDIVIDUS SEXUELLEMENT 
MURS. 


\u total 34 individus de Eiseniella tetraedra f. ty pica capturés deja 
en état d’activité sexuelle (clitellum bien développé) ont servi de matériel 
pour les recherches en question. Je les ai placé en quantité différente dans 6 
récipients communs avec du substratum et de feuilles préparés de la méme 
maniére que pour la premiére série d’expériences. Le tableau III. en donne 
les protocoles abrégés. 

Déja dans quelques jours apres le commencement des expériences on 
pouvait trouver dans le substratum les cocons récemment pondus. Bien que 
(habitude je les ai fixé immediatement, j'ai pu dans plusieurs cas observer 
sous leur gaine transparente les ceufs en état de développement, ce qu’on a 
aussi signalé souvent sur les préparations. Les cocons ne contenaient ordi- 
nairement qu'un seul ceuf. Au cours de mes recherches j’ai trouvé dans les 
récipients communs un total de 108 cocons. 

De temps en temps j'ai fixe certains individus de sorte que leur nombre 
initial dans les récipients diminuait graduellement jusqu’a l’arrét des 
experiences. 

Ne tenant pas compte de quatre individus péris, j’a1 examiné sur les cou- 
pes au total 30 exemplaires, qui étaient fixés aux époques différentes de leur 
activité sexuelle dont les conditions présentaient toujours la possibilité des 
accouplements réiterés. Nous avons fait les constatations suivantes: 

1. Chez tous les individus l'état des ovaires et des testicules était tout a 
fait normal, ne présentant aucun symptome de dégénérescence. Done, 
l’activité sexuelle au moment de la fixation des vers 

ait encore bien manifestée. 

2. De nouveau nous avons signalé ce fait que chez la plupart 
des individus examinés les spermatozoides murs, dans 
les vésicules séminales, dans la cavité générale du 
corps et dans les entonnoirs s€minaux, faisaient en- 
tiéerement défaut. Nous les avons trouve seulement 
chez trois exemplaires, alors que les autres 27 individus ne 
contenaient dans leurs sacs séminaux que des stades peu avancés de sper- 
matogénése, de méme que nous l’avons déja observé dans la premiere série 
dexpériences. Aussi on pouvait trouver dans les vésicules séminales les 
éléments cellulaires jaunatres dont nous avons parlé ci-dessus. Chez les 
individus dont les spermatozoides étaient développés, leur nombre était rela- 
tivement restreint, ce qui nous avons déja noté au cours de l’examen des 


individus isolés. Nous sommes, donc, ici en présence du méme phénoméne, 


qui était constaté pendant les recherches sur l’isolement de Eiseniella tetraedra 


f. ty pica. 
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3. Chez tous lesindividus examinés les spermathéques 
ne renfermaient pas de sperme, bien que la possibilité 
de la fécondation réciproque n’était pas absolument 
exclue, les spermatozoides murs étant signalés chez 


certains individus. Les ampoules de ces organes étaient remplies 


dune sécrétion éosinophile contenant des petites gouttes plus foncées et 


quelques fois des éléments phagocytaires. 

4. Nous avons constaté de nouveau une grande varia- 
bilité du nombre de réceptacles séminaux. Parmi 30 indi- 
vidus étudiés seulement 18 presentaient le nombre normal de spermathéques, 
(4), tandis que un exemplaire n’en avait que trois, (l’organe gauche du 
segment XI. n’était pas développé), chez deux exemplaires nous n’avons 
constaté que deux spermatheques', chez quatre individus seulement une 
(toujours dans le segment XI.) et, enfin, chez cing individus les réceptacles 


séminaux faisaient compléetement défaut. 


CONCLUSIONS. 


Les résultats que nous avons obtenu concordent complétement avec les 
constatations faites antérieurement au cours de nos expériences préliminaires 
(1935, 1935a). Nous voyons que les wufs de Eiseniella tetra- 
edra f. typica sont capables de se développer et de 
donner des jeunes individus tout a fait normaux sans 
etre fertilisés par le sperme d'un autre individu. Nous 
voyons ensuite que le pourcentage des cufs développés 
ost trés grand (97.3%). 

En plus, nous voyans que dans la grande majorité de cas 
l’autofécondation chez ‘s individus isolés n’était 
pas possible déja grace a ce fait que leurs propres 
spermatozoides n’étaient pas muris. Ce dernier phé 
nomeéne était observé non seulement chez les vers 
isolés bien avant leur maturité sexuelle, mais aussi 
chez les individus, dont l’appareil génitals’ était dé- 
veloppé dans les conditions naturelles, avant que les 
vers fussent capturés. Placés dans des récipients communs déja 
en état de l’activité sexuelle, la plupart des individus en question ne pouvaient 
pas féconder les autres exemplaires, puisque les éléments males mitrs faisaient 
chez eux compléetement défaut. 

Nous avons constaté la présence des spermatozoides 
murs dans les sacs sé€minaux, dans la cavité générale 

1 Chez l’exempl. Nr. I‘. les réceptacles séminaux étaient situés dans les segments 


IX. et X. (anomalie). Chez l’individu Nr. III’. les deux spermathéques étaient dévelop- 
pées (dans les segments X. et XI.) sur le coté droit. 
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ou les éléments testiculaires ne présentent encore que les stades initiaux de 
leur développement. Les éléments males ne deviennent murs que plus tard, 
au bout d’une certaine période de la reproduction parthénogénétique, peut- 
étre, seulement vers la fin de l’activité sexuelle. Comme le montre le tableau I., 
les individus isolés présentant les spermatozoides murs étaient fixés aproxi- 
mativement dans 21/4 (Nr. 5.) > (Nr. 11.) mois aprés le commen- 
cement de leur activité sexuelle. Chez les exemplaires fixés dans 3/4—1I 3/4 
mois on ne pouvait jamais les trouver. On ne peut pourtant pas dire que ces 
relations plaident indiscutablement en faveur de notre supposition, puisque 
chez quelques autres exemplaires (Nrr. 1., 6., 8., 9., 10., 12., 13., 22., 23.,), 
qui étaient fixés aussi a peu prés dans 2—3 1/2 mois apres la formation des 
organes génitaux, les spermatozoides murs faisaient complétement défaut. 
En outre, chez l’individu Nr. 6. dont l'appareil génital présentait au moment 
de la fixation déja les phénomenes initiaux de la reduction, les élements 
males n’étaient pas muris. A lheure actuelle l’hypothése en question ne peut 
étre ni confirmée ni refusée d’une maniére catégorique, l'étude détaillée des 
éléments males remplissant les sacs séminaux, pendant toute la durée de la 
reproduction, jusqu’au moment de la régression physiologique des organes 
genitaux, étant indispensable dans ce but. Dans ce cas, ot ils ne muriraient 
pas, il serait necessaire de connaitre leur sort ultérieur. I] serait aussi d’un 
grand interet d’étudier le role et la nature des éléments granuleux jaunatres 
ressemblant aux cellules chloragogenes, que nous avons observé dans les 
vesicules seminales parmi les spermatocytes. 

Toutefois, prenant en considération les faits cités ci-dessus, il nous parait 
plus vraisemblable l'autre hypothese qui nous était suggérée par les obser- 
vations tres intéressantes de EF. ReIsINGER (1925) faites sur Parergodrilus 


heideri REIS. 


Chez l’Enchytraeide en question (A. MryER, 1927) qui était antérieure- 


ment considéré comme le représentant des Archiannelides, E. REISINGER 
a décrit une paire de gonades hermaphrodites, « deren mannlichen Anteil 
fast immer zur Ganze unterdrickt ist und nur... zu bestimmten Zeiten zur 
Entwicklung kommt. Die uberwiegende Mehrzahl der Tiere besteht mithin, 
praktisch genommen, aus reinen Weibchen » (p. 201). Le développement de 
spermatozoides est du probablement a l’influence des conditions ambiantes 
(température, humidite). Leur nombre est toujours tres restreint. Ce dernier 
fait, ainsi que le caractere sporadique du phénomene en question, démon- 
trent, d’apres E. REIsINGER, l’existence d’une tendance vers la suppression 
de l’élément male et vers l’installation de la parthénogénése a titre d’un mode 
permanent de reproduction chez Parergodrilus heideri. De ce pomt de vue 
il est trés marquant que les spermatozoides murs de l’espece en question ne 
sont plus capables de féconder les ceufs d’une facon réele. « Es findet zwar 


ziemlich regelmassig eine Besamung der in derselben Gonade gelegenen 
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Oocyten 1. Ordnung, ja selbst noch ziemlich jugendlicher Oogonien statt; 


die in der heranwachsenden Eiern anzutreffenden Spermien jedoch unter- 


liegen in Kurze einer Degeneration und werden meist noch vor Abschluss 
der Wachstumsperiode des betreffenden Eies von diesem zur Ganze_ resor- 
biert. Zu einer Verschmelzung von Ei- und Spermakern kommt es nie, ja 
nicht einmal eine deutliche Wanderung des Samenkernes gegen den Eikern 
hin liess sich feststellen » (p. 227). D’aprés l’auteur, « es liegt auf der Hand, 
in den skizzierten Verhaltnissen bei Parergodrilus die letzte Etappe auf dem 
Wege zu dauernder Parthenogenesis die in diesem Falle ja praktisch ge- 
nommen schon verwirklicht ist zu sehen. Den Anstoss dazu mag dauernde 
Selbstbefruchtung gegeben haben, deren einstiges Walten noch durch den 
heutigen Gonadenbau und durch Selbstbesamung bei unserem Tiere bezeugt 
wird... Im Sinne dieser Anschaungsweise erscheint es gerechtfertigt, das 
zeitweise Auftreten von mannlichen, wenngleich bereits funktionslosen Zeu- 
gungsprodukten bei Parergodrilus... als ein atavistisches Phanomen zu 
betrachten » (p. 

On pourrait admettre que chez Fiseniella tetraedra ft. ty pica nous som- 
mes en présence d’un phénomene ressemblant a celui qui était signalé chez 
Parergodrilus heideri. Peut-étre, nous nous rencontrons ici avec la méme 
tendance vers la suppression de l’élément male et vers la reproduction pure- 
ment parthénogénétique, qui est constatée chez cette derniére espéce. II est 
evidemment vrai, que chez Eiseniella tetraedra f. ty pica on trouve des 
caracteres assez differents de ceux que E. RErIsinGER a décrit chez Parer- 
godrilus. Chez Eiseniella tetraedra f. ty pica on observe toujours des go- 
nades males et femelles séparées. Il se produit toujours un nombre considér- 
able de spermatocytes qui remplissent les vésicules séminales et se trouvent 
aussi dans la cavité générale du corps. Il faut noter aussi que chez l’espéce 
en question les conduits males sont trés bien développés, ainsi que les pores 
génitaux correspondant. 

Néanmoins, la présence des spermatozoides murs dans les sacs séminaux 
chez Eiseniella tetraedra f. ty pica nest, peut-étre, d’aprés nos observations, 
qu'un phénomeéne sporadique qu’on signale assez rarement. Au cours de nos 
recherches la grande majorité des individus (90 %), au point de vue pratique, 
fonctionnaient comme femelles dont les ceufs se développaient par voie de 
parthénogénése. Les éléments males chez les individus en question n’achevaient 
pas leur maturation, ne présentant a l’eépoque de la reproduction que des 
stades initiaux de spermatogénése. Leur evolution physiologique était donc 
fortement inhibée. Cette particularité se manifestait aussi dans ce fait qu’en 
cas du développement de spermatozoides, leurs nombre était toujours rela- 
tivement restreint. 

Nous avons déja dit qu’on ignore, si les éléments males murissent toujours 


vers la fin de l’activite sexuelle ou s’ils sont detruits sans achever leur 
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dans les oogonies de la méme gonade, suivie par leur dégénérescence et resorp 
tion dans l’ceuf sans que l’amphimixie ait eu lieu (mérospermie autogame 
titre d'un phenoméne rudimentaire et atavique). Dans la plupart de 
parthénogénese. Tendance vers la suppression de l’élément male. (E. Ri 
INGER, 1925). 

Enchytraeus albidus HENLE. Faculté de deposer les cocons dont 
ceufs sont capables de se segmenter (on a observé, toutefois, seulement 


premiers stades du développement) sans que la fécondation réciproque 
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lieu. Autocopulation non constatée. L’autofécondation a titre d’un processus 
interne, resp. a titre d'un phénoméne externe s’effectuant dans le cocon au 
moment de la ponte, et la parthénogénése sont également probables. (L. CErR- 


NosviTov, publ. chez K. GAvRILOv, 1931, 1935, 1935 a, 1935 )). 


Tubificidae. 


Tubifex tubifex MULL. Faculté de déposer les cocons dont les ceufs 
se développent sans étre féecondés par le sperme d’un autre individu. Auto- 
copulation non signalée et déja a priori impossible. Autofécondation (interne 
ou externe, dans le cocon) est considérée comme plus probable que la parthéno- 
génése compte tenu de ce fait quil n’y a aucune différence dans les processus 
de maturation des ceufs pondus par les individus non fécondés et de ceux 
déposés par les vers fertilisés. Toutefois, la possibilité de parthénogénése 
nest pas exclue. Souvent le nombre de spermatheques est reduit ou méme 


ces organes font compléetement défaut. (L. CERNOSVITOV, 1927). 


Limnodrilus udekemianus Cap. Faculté de se reproduire sans effectuer 
la fécondation réciproque. Chez les individus qui ont atteint Ia maturité 
sexuelle en état isolé, on trouve les spermatophores dans les réceptacles sé- 
minaux (autocopulation). I] faut croire que l’autocopulation est suivie par 
l’autofécondation dans le cocon au moment de la ponte. (IKK. GAVRILOV, 193 

5 a, 1935 b) 

Faculté de se reproduire sans étre fé 
condé par le sperme autre individu. Autocopulation signalee. 
L’autofécondation (interne, grace a la pénétration des spermatozoides des 
vésicules séminales dans les ovisacs, resp. dans les segments, ou murissent 
les ovules, ou bien externe, dans le cocon) et la parthénogénése paraissent 
étre également probables. Aucune différence entre les processus de maturation 
des ceufs pondus par les individus non fécondés et des ceufs déposés par 
les individus contenant dans leurs spermatheques le sperme d’un autre indi 
vidu. On ne peut pourtant pas considérer ce fait comme preuve en faveur 
de l’autofecondation, comme on le vera ci-desous. (K. GAvRILOV, I. c.) 

Limnodrilus claparedeianus RATZEL. les memes constatations que chez 
L. hoffmeisteri (hormis les faits cytologiques, les études de la maturation des 


ovules n’étant pas réalisées). GAvRILOy, c.) 


Lumbriculidae 


Rhynchelmis limosclla HOFFM. Faculté de déposer les cocons (toutefois 


dans des cas trés rares) sans que la fécondation réciproque ait eu lieu (K. 


GAVRILOV, 1935, 1935 a, aussi V. JANDA, publ. chez GaAvriLovy, 1. c.). Les 


ceufs éliminés dans ces cocons sont capables de passer, peut-étre exclusive- 
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ment, les premiers stades de segmentation. Parthénogénése ou |’autofécondation 


probables. (K. GAvVRILOV, 1935, 1935 a, 1935 )). 


Criodrilidae 


Criodrilus lacuum HOFF. Les pontes assez rares en cas, si la possibilité 
de la fécondation croisée est exclue. Le développement des ceufs non signalé 


(V. Janna, publ. chez GAvRILov, 1935 4a). 


Lumbricidae 


Eisenia foetida Sav. Faculté de se reproduire sans que la fecondation 
réciproque ait eu lieu. L’autofécondation (interne ou externe, dans le cocon) 
et la parthénogénése sont également probables. (V. JANDA et K. GaAvRILovy, 
publ. chez GAVRILOV, 1935 a, suppl.) 

Eiseniella tetraedra (SAv.) f. ty pica. Faculté de se reproduire sans 
que la fécondation croisée ait eu lieu. Chez la grande majorité des individus 
dans les vésicules séminales et dans la cavité générale du corps les sperma 
tozoides murs font défaut. Seulement dans de cas assez rares les sperma- 
tozoides développés sont présent, toutefois en quantité relativement limitée. 
Parthenogeneése parait etre le mode tres repandu et méme principal de la 
reproduction. (K. GAVRILOV, 1935, 1935 a, 1935 b, présent mémoire. ) 

Dendrobaena octaedra (Sav.) (f. ty pica). Faculté de se reproduire 
sans etre fécondé par le sperme d'un autre individu, due a l’autofécondation, 
ou bien a la parthénogénése. Seulement un seul cas observé. (K. GAVRILOV et 
\V. JANDA, non publ.) 


Lumbricus castaneus (SAv.) In ¢tat disolement les pontes non signa 


lees, bien que l'appareil génital était, complétement développé. Ce résultat 


négatif doit étre admis qu’avec beaucoup de réserve, a cause de l’infection 
(Gregarinae) qui était observée pendant l’expérience. (K. GAvrRILov et V. 
JANpDA, non publ. ) 

Lumbricus terrestris MULL. En état isole les pontes non constatées (V. 


Janpa et K. GavriLov, non publ.) 


Vegasc ecidac 


Pheretima hilgendorfi (Micu.). Faculté de se reproduire en état d’isole- 
ment, sans que la féecondation réciproque ait eu lieu. Absence des pores geni- 
taux males trés fréquente. Dans une grande collection de vers on a eu que 
10 % dindividus présentant les pores genitaux males. Dans une certaine loca- 
lité on ne trouve pas toujours simultanement les deux catégories d’individus 


(ceux dont les pores sont développés et ceux dont les pores font défaut). 
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L. CERNOSVITOV était porte 4 croire que « wir somit nur mit einer Selbst- 
befruchtung zu tun haben» (p. 592). Contrairement a cette opinion, j’était 
obligé de conclure que la possibilité de l’autofécondation et celle de la par 
thénogénése chez Limnodrilus, ainsi que chez Tubifex, sont également vrais- 
emblables. On peut admettre qu’en cas, si l’ceuf est fécondé, le nombre de 
ses chromosomes se reduit au moment de l’amphimixie (comme le pense E. 
GATHY, 1900) et ensuite est suppléé par les éléments chromatiques du sper- 
matozoide. Au contraire, si l’ceuf n’est pas fécondé, la reduction du nombre 
de chromosomes n’a pas lieu et le développement est di a la parthénogénese. 
J’étais porté a considérer comme la seule preuve décisive en faveur de l’auto- 
fécondation chez les espéces en question la constatation du pronucleus male 
ou des spermatozoides dans les ceufs déposes par les individus qui n’avaient 
pas copulé. Jusqu’a présent ces constatations n’ont pas réussi non seulement 
dans les cas en question, mais aussi en cas de la reproduction normale. Ni 
chez Tubifex, ni chez Limnodrilus on n’a pas pu déceler la présence in- 
déniable des spermatozoides dans les ceufs ou dans les cocons déposés par les 
individus fertilisés (E. Gatuy, 1900; A. PENNERS, 1922; L. CERNOSVITOV, 
1927; K. GAvRILOv, 1935, 1935 a). Les indications de E. Gatuy concernant 
le pronucleus male et les zones particuliéres dans les ceufs de Tubifex dues, 
peut-€tre, aux spermatozoides, il faut admettre qu’avec beaucoup de réserve. 
Ne considérant pas la supposition de mérospermie chez les especes en 


question, a l’heure actuelle, comme solidament basée, nous nous sommes 


arretés sur l’hypothése de E. Gatuy, d’aprés laquelle la reduction du nombre 


de chromosomes s’effectue au moment de l’'amphimixie et le pronucleus male 
trés petit s’associe, probablement, aux caryomeres de l’ceuf formés apres 
l’expulsion du 2. globule polaire. 

Nous parlons de tous ces faits pour noter que le probleme de la fécondation 
chez les Oligochétes a l’heure actuelle est loin d’étre élucidé d’une maniére 
satisfaisante. L’existence de l’autocopulation, de la mérospermie autogame, 
de la parthénogénése, ainsi que la faculté de se reproduire en état isolé et 
l’absence fréquente des pores génitaux males n’empéchant pas de déposer les 
ceufs capables de se développertous ces phénoménes, qui étaient signalés chez 
divers représentants de ce groupe, nous montrent que l’opinion des mono- 
graphies plus anciénnes qualifiant la fécondation réciproque comme la seule 
modalité possible de reproduction chez les Oligochétes, doit étre considérée 
aujourd’hui comme trop schematique. 

Le probleme de la reproduction chez les vers en question doit, nous semble- 
t-il, subir une revision détaillée se basant sur l’étude de beoucoup d’espeéces 
différentes. D’un puissant interet sont de ce point de vue les phénoménes 
signalés chez Parergodrilus heideri et presumés dans le présent mémoire chez 
Eiseniella tetraedra f. ty pica; l’evolution graduelle de la parthénogénése 


chez les espéces en question, suivie par la suppression de l’élément male, 
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peuvent nous rappeler les relations connues chez certaines Nematodes herma- 
phrodites (E. Mavupas, 1900; F. Ports, 1910; E. KrUGER, 1913; P. HERT- 
WIG, 1922; v. aussi: H. MicoLetzKy, 1916; J. MEISENHEIMER, 1921; M. 


RAUTHER, 1930; K. GAvRILov, 1935 b). 


RESUME. 


1. Les ceufs de Eiseniella tetraedra (Sav.) f. typica sont capables de 
passer tous les stades de développement normal sans étre fécondés par le 
sperme d’un autre individu. Le pourcentage des ceufs développés est dans ce 
cas assez grand (97.3 %). 

2. Chez la plupart (90 %) des individus de EFiseniella tetraedra f. ty pic a 
dont les ceufs se sont développés normalement, on ne pouvait pas trouver, 
a l’époque trés avancée de l’activité sexuelle, de spermatozoides mtrs, 
necessaires a la fécondation des ceufs, ni dans les parties correspondantes de 
l'appareil génital (les vésicules séminales, les entonnoirs males) ni dans la 
cavité générale du corps. On n’a constaté que des stades peu avancés de la 
spermatogénese (les spermatocytes du 1. et, plus rarement, du 2. ordre), bien 
que la reproduction était déja en pleine activité. Seulement chez un nombre 
restreint des individus (10%) on a signalé dans les organes mentionnés ci- 
dessus, la présence des spermatozoides murs, toutefois en quantité relative- 
ment limitée. Ces relations on a observé non seulement chez les examplaires 
qui ont atteint la maturité sexuelle en état isolé, mais aussi chez les vers dont 
l'appareil génital s’était développé dans les conditions naturelles, avant 
la capture. 

3. Evidement, chez les individus présentant les spermatozoides murs on ne 
peut pas exclure la probabilité de fécondation réciproque (en cas si l’accouple- 
ment de deux individus est possible), de méme que de l’autofécondation (en 
état isolé). Au contraire, le développement des ceufs chez les individus dont 
les éléments males n’ont pas achevé leur maturation normale, dans les condi- 
tions rendant la fécondation croisés impossible, celui ne peut étre expliqué 
que par la parthénogénése. 

4. Les spermatozoides murs, chez la grande majorité des individus, faisant 
défaut et les accouplements croisés n’étant jamais observés, bien que dans 
ceriaines expériences cette possibilité n’était pas exclus, on peut croire que 
la parthénogénése est un phénoméne trés repandu chez Eiseniella tetraedra f. 
ty pica et, de plus, qu'elle est méme le mode principal de reproduction chez 


cette espece. 


5. On peut faire sur ce sujet deux hypotheses: 


a) C'est la protérogynie trés prononcée qui se fait voir chez Eiseniella 
tetraedra f. ty pica. Les éléments males ne murissent que vers la fin d’une 


assez longue période de la reproduction parthénogénétique. Toutefois, tenant 
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compte de ces faits que méme aprés 2—3 1/2 mois de l’activité sexuelle, chez 
la plupart des individus, on ne trouvait que des stades initiaux de la sperma- 
togénese et qu’on a observé un cas de régression physiologique de |l’appareil 
genital sans que les spermatozoides murissent, cette hypothése parait étre 
moins vraisemblable que l'autre. 

b) Chez Eiseniella tetraedra f. ty pica nous sommes en présence d’une 
méme tendance vers la suppression de |’élément male et vers |’installation de 
la parthenogénése a titre du mode permanant de reproduction, qui était décrite 
chez Parergodrilus heideri Rets. et chez certaines Nematodes hermaphrodites. 
Peut-étre, on voit ici un affaiblissement considérable de la potence évolution- 
naire des éléments males qui ne sont capables que dans des cas assez rares 
d’achever normalement leur développement, quoique en quantité relativement 
limitée. Ce développement sporadique de spermatozoides serait, de ce point 
de vue, un caractére rudimentaire de l’espéce en question. 

Sans doute, des études ultérieures dans cette direction sont indispensables 
pour qu’on puisse faire des conclusions définitives. 

6. Le nombre de spermathéques chez Eiseniella tetraedra f. ty pica est tres 
variable. D’aprés nos observations quatre réceptacles séminaux on ne trouve 
que chez 66.0—66.7 % des individus. Chez 3.7—4.0 % il n’y a que trois sper- 
mathéques chez 3.7—4.0 % seulement deux, chez 7.4—8.0% une et, enfin, 
chez 18.0—18.5 % ces organes font completement défaut. La variabilité du 
nombre de spermathéques se trouve, peut-étre, dans un rapport tres restreint 
avec l’évolution graduelle de la parthénogéneése chez l’espéce en question. 

7. La faculté de se reproduire sans que la fécondation réciproque ait eu lieu, 
a V’heure actuelle étant signalée déja chez plusieurs représentants d’Oligochetes, 
le probléme de la reproduction des vers en question devrait subir une revision 


détaillée se basant sur l’étude d’espéces les plus différentes. 
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